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Prefacio 

P rincipios Integrados de Zoologia continua a ser a referencia para cursos basicos de introdu^ao a zoologia. Nesta lb"* 

edi^ao, os autores apresentam uma rica e real experiencia conforme descrevem a diversidade da vida animal e as 
fascinantes adapta^oes que tornamposslvel aos animals habitarem tantos nichos ecologicos. 

A organiza^ao do texto comprovou facilitar a compreensao do conteudo pelos estudantes. Caracteristicas marcantes, 
especialmente a enfase nos principios da evolu^ao e da ciencia zoologica, foram refor^adas. Para auxiliar no aprendizado, 
varias caracteristicas didaticas foram mantidas: dialogos de abertura dos capitulos extraidos do tema abordado; resumos dos 
capitulos; questoes de revisao; ilustra^oes objetivas e bem elaboradas; notas e considera^oes que conferem aspectos 
interessantes a narrativa; cita^oes da literatura; e amplo glossario que fornece a defini^ao e a origem dos termos apresentados 
no texto. 

NOVIDADES DA DECIMA SEXTA EDigAO 
Filogenia e taxonomia 

Cada edi^ao de Principios Integrados de Zoologia prove um novo conteudo sobre as rela^oes filogeneticas entre animals e 
sua taxonomia correspondente. As rela^oes entre os filos animals permanecem um problema filogenetico particularmente 
desafiador, comnovos dados que Ifequentemente rejeitam rela^oes anteriormente favorecidas no nivel do filo. Dessa forma, 
adicionamos varios novos grupos ao cladograma na contracapa e reorganizamos os capitulos em conformidade. Novos taxons 
incluem: Platyzoa, que une os Platyhelminthes, Gastrotricha e Gnathifera; Polyzoa, que abrange Cycliophora, Entoprocta e 
Ectoprocta; e Kryptrochozoa, unindo os taxons com estagio larval trocofora modificado ou “esco ndido” e incluindo 
Brachiopoda, Phoronida e Nemertea. Observe que os taxons lofoforados (Ectoprocta, Brachiopoda e Phoronida) nao formam 
umclado. Para ajustar essas altera^oes, o conteudo dos Capitulos 14 e 15 foi reordenado no que se refere a abordagem feita 
na 15"“ edi^ao. O Capitulo 14 agora apresenta os acelomorfos, Platyzoa, e os mesozoarios, enquanto o Capitulo 15 aborda os 
Polyzoa e os Kryptrochozoa. 

Novos dados filogeneticos, do mesmo modo, requerem algumas revisoes importantes dos cladogramas nos filos e 
capitulos. (1) Adicionamos a classe Homoscleromorpha ao filo Porifera (Capitulo 12). (2) A taxonomia e as rela 96 es 
evolutivas no filo Annelida (Capitulo 17) foram completamente revisadas, descontinuando os taxons Polychaeta e Oligochaeta 
tradicionais, mas agora claramente parafileticos. Os termos “poliqueta” e “oligoqueta” continuam a denotar morfologias 
especificas, mas nao taxons formats. A divisao filogenetica basal nos anelideos mostra os vermes Chaetopteridae formando o 
taxon-irmao dos arquianelideos. Ha muitos anos, os zoologos separaram taxonomicamente poliquetas errantes de poliquetas 
sedentarias, mas os biologos modernos rejeitaram essa dicotomia. Novas filogenias ressuscitaram essa distin^ao, mas 
colocaram os poliquetas sedentarios em um clado com membros do Clitellata. Incluimos os membros do filo anterior Echiura, 
os vermes-colher, como uma ramifica^ao dos poliquetas sedentarios e discutimos a perda do metamerismo implicada nessa 
posi^ao. Continuamos a colocar o filo Sipuncula fora dos Annelida, apesar de algumas evidencias filogeneticas confiitantes. 
(3) O cladograma de moluscos revisado no Capitulo 16 agora coloca Aculifera (Solenogastres, Caudofoveata e 
Polyplacophora) como o taxon-irmao dos Conchifera (portadores de conchas). (4) Nos Ecdysozoa (Capitulo 18), trabalhos 
recentes colocam os Onychophora e Tardigrada como taxons-irmaos, com esse par sendo o taxon-irmao dos Arthropoda. 
Adicionamos uma descri^ao do parasita humano, verme-da-gu ine, a se^ao dos nematddeos. (5) O cladograma dos artrdpodes 
no Capitulo 19 agora representa as rela^oes sustentadas pela hipdtese mandibulada: todos os taxons que compartilham 
mandibulas sao unidos, e esse grupo e distinto filogeneticamente dos taxons quelicerados. ( 6 ) As rela 96 es evolutivas entre os 
artrdpodes crustaceos foram revisadas, principalmente as posi 96 es dos Cephalocaridea e dos Remopedia (Capitulo 20). 
Alguns agrupamentos principals dos Crustacea nao foram atribuidos as classifica 96 es lineanas tradicionais (classes e ordens); 
sendo assim, sao apresentados como taxons livres de classifica 9 ao. (7) As revisoes na taxonomia dos equinodermos (Capitulo 
22 ) incluem a adi 9 ao de fdsseis bilateralmente simetricos recentemente descobertos e uma nova discussao sobre a filogenia 
dos Xenoturbellida. ( 8 ) Simplificamos e atualizamos a abordagem da primeira evolu 9 ao dos tetrapodes, incluindo a coloca 9 ao 
de taxons de fdsseis principals na filogenia (Capitulo 25). (9) A diversidade de especies dos anfibios (Capitulo 25) foi 
atualizada para incluir muitas especies recentemente descobertas. (10) Revisamos extensivamente a taxonomia de nivel 


ordinal das aves (Capitulo 27). (11) Os resultados de estudos recentes sobre fosseis atualizam nossa discussao sobre a 
evolu 9 ao humana (Capitulo 28). 

Expandimos nossa abrangencia da filogenetica molecular para mostrar como abordagens baseadas em metodos 
bayesianos e de probabilidade maxima nos permitem superar hipoteses reducionistas sobre a evolu^ao molecular e, assim, 
obter mais informa^oes acerca das sequencias de DNA alinhadas (Capitulo 10). Enfatizamos que nossa cobertura inicial dos 
metodos cladisticos baseados em parcimonia e mais um simples caso limitado de procedimentos mais elaborados do que um 
contraste fundamental dos principios filogeneticos. Embora esses avan 90 S metodologicos possam parecer estar alem do 
escopo de um curso introdutorio, a maioria das nossas atualiza 96 es da filogenia animal esta baseada nesses metodos. O 
conhecimento basico da inferencia estatistica na filogenia e, assim, umprincipio fundador da zoologia moderna. 
Atualiza^oes empiricas e conceituais 

Os conceitos criticos que invocamos repetidamente ao longo do texto foram revisados e expandidos. O Capitulo 1 inclui uma 
discussao amplamente revisada da ciencia como um processo, com exemplos ilustrativos. O contraste principal “metodos 
comparativos versus experimentais” substitui o antigo “ciencias evolutivas versus experimentais” na separa 9 ao de abordagens 
metodologicas para avaliar causas definitivas versus aproximadas. Revisamos nossa abordagemdo darwinismo para enfatizar 
a continuidade das formas do passado e do presente como uma parte critica do argumento mais basico de Darwin da mudan 9 a 
permanente (Capitulos 1 e 6 ). No Capitulo 10, esclarecemos o contraste entre classifica 9 ao e sistematiza 9 ao e adicionamos 
uma cita 9 ao ao artigo original fazendo esse contraste. Apresentamos pela primeira vez neste texto o “conceito de linhagem 
geral de especies”, enfatizando os atributos compartilhados dos conceitos de especies contrastantes, principalmente o fato de 
que cada um emuma especie apresenta a defini 9 ao principal de ser um segmento de uma linhagem da popula 9 ao. Removemos 
0 termo “tradicional” de nossa referencia padrao a taxonomia evolutiva de Simpson (Capitulo 10), seguindo a sugestao de um 
revisor de que esse termo implica erroneamente emumsistema antiquado. 

Incluimos ao longo do texto varias atualiza 96 es sobre resultados, metodos e interpreta 96 es empiricos de exemplos 
importantes. Em alguns casos, essas altera 96 es denotam uma nova aceita 9 ao generalizada de argumentos anteriormente 
considerados tentativos. No conteudo sobre a quimica e a origem da vida (Capitulo 2) foi acrescentada a hipotese de que a 
primeira fotossintese utilizava o sulfeto de hidrogenio ou gas hidrogenio, em vez de agua como fonte dos atomos de 
hidrogenio. Atualizamos o conteudo sobre as hipoteses do grande evento de oxigena 9 ao (GOE), ocorrido 2,5 bilhoes de anos 
atras, e sua enorme consequencia para a evolu 9 ao da vida. Ao discutir a importancia da agua para a vida, atualizamos as 
descobertas da NASA sobre o fato de a existencia de gelo na lua ser critica para o plane)amenta de um posto humano 
avan 9 ado la. Em nossa abordagemdos lipidios, substituimos o termo mais popular “trigliceridios” por “gorduras neutras”. 

No assunto evolu 9 ao, adicionamos novas informa 96 es uteis para explicar o que parecem ser altos niveis de especia 96 es 
em peixes de lagos (Capitulo 6 ). Os ciclos climaticos produzem a lfagmenta 9 ao geografica episodica, seguida pela 
consolida 9 ao de popula 96 es de peixes de lagos, explicando, assim, como a especia 9 ao alopatrica pode clarificar a alta 
diversidade de especies de peixes no que agora e um simples lago. Ainda, no capitulo sobre evolu 9 ao, reescrevemos a 
explica 9 ao do equilibrio de Hardy-Weinberg para tornar mais explicitos a formula 9 ao histarica e o uso desse principio 
matematico como uma hipotese nula. Estendemos a abordagem do equilibrio de Hardy-Weinberg para incluir mais de dois 
alelos, dado que a maioria dos marcadores moleculares usados na genetica de popula 9 ao moderna revela multiplos alelos em 
uma popula 9 ao para os loci geneticos mais variaveis. 

Nossa abordagem sobre a ecologia evolutiva (Capitulo 38) inclui uma descri 9 ao revisada do mimetismo entre borboletas 
monarca e vice-rei, reconhecendo que a vice-rei e ligeiramente nao palatavel e, portanto, melhor se enquadraria no modelo 
miilleriano de mimetismo, em vez de no modelo batesiano. Revisamos nossa discussao sobre o contraste entre a extin 9 ao em 
massa e a extin 9 ao de fundo para observar que o contraste e maior no registro fossil p 6 s-Paleozoico do que no Paleozoico. 
Acrescentamos novas discussoes sobre como os ciclos solares podem infiuenciar o sincronismo dos ciclos predador-presa, 
ilustrando a intera 9 ao dos fenomenos ecologicos dependente e independente da densidade. No Capitulo 28, realizamos uma 
cobertura adicional dos ciclos de popula 9 ao das lebres-americanas junto com atualiza 96 es sobre as popula 96 es dos caribus e 
domestica 9 ao humana de mamiferos. O Capitulo 27 apresenta um novo ensaio no quadro sobre os efeitos do DDT nas 
popula 96 es de aves. O Capitulo 30 inclui esclarecimentos sobre o sal e o equilibrio hidrico em aguas doces, marinhas e 


ambientes terrestres e nas estruturas excretoras dos invertebrados. 

Varias atualiza^oes sobre a nossa cobertura fisiologica enfatizam achados relevantes para os seres humanos. Nos 
modifieamos signifieativamente a se 9 ao sobre regula^ao da ingestao de alimentos (Capitulo 32) para ineluir novas estatistieas 
relaeionadas a sobrepeso e adultos e erian^as obesos, e informa 96 es sobre equilibrio de energia por meio do hormonio 
reeentemente deseoberto, a irisina. Como a irisina origina-se no museulo esqueletieo e e liberada no sangue durante o 
exereieio, aereseentamos o museulo esqueletieo eomo um teeido endoerino no Capitulo 34 e atualizamos a abordagem de sua 
estrutura no Capitulo 29. O Capitulo 33 Inelul eselareelmentos sobre mlellna, eelulas da mleroglla e potenelal de repouso da 
membrana. O Capitulo 35 apresenta novas lnforma 96 es sobre a eelula llnfolde Inata (ILC) ehamada RORgt + ILC e seupapel 
na eonten 9 ao baeterlana no trato gastrlntestlnal por melo da seore 9 ao de Interleuelna 22. As revlsoes no Capitulo 34 Ineluem 
um quadro de texto sobre os reeeptores aeoplados a protelna G e uma se 9 ao sobre reeeptores eltoplasmatleos para hormonlos 
soluvels em llpldlo, eomo esteroldes. Revlsoes para uma expllea 9 ao mals elara oeorreram na abordagem do slstema 
enteroendoerlno eomo um teeido endoerino dlfuso, do hlpotalamo e das neurosseore 96 es e neuropeptldlos do eneefalo. O 
Capitulo 38 Inelul uma dlscussao revlsada sobre eomo os seres humanos adaptam-se a rede allmentar eeologlea e um novo 
grafieo que mostra as altera 96 es demografieas no Mexleo. O Capitulo 7 Inelul um quadro atuallzado sobre eontraeeptlvos para 
mulheres e novas lnforma 96 es sobre a produ 9 ao eontlnuada de eelulas germlnatlvas em mamlferos adultos. O Capitulo 34 
aborda novas estatistieas sobre o uso de esteroldes anabolleos por adolescentes. O Capitulo 35 apresenta novas estatistieas 
sobre a propaga 9 ao mundlal da AIDS. Novos materials fislologleos fora do eseopo da blologla humana Ineluem atuallza 96 es 
sobre as fun 96 es Imunes dos Invertebrados (Capitulo 35), slstemas de castas nos Insetos (Capitulo 18) e blologla reprodutiva 
das felticelras (Capitulo 24). 

A Comlssao Internaclonal de Estratlgrafia revlsou amplamente as Idades estlmadas de multos estratos de rocha, conforme 
mostrado na contracapa deste llvro. Atualizamos nossas figuras para corresponderem a versao de 2013 da Tabela 
Cronoestratlgrafica Internaclonal e fizemos revlsoes em todo o texto para adaptar novas datas geologlcas. Apesar dlsso, os 
estudantes devem estar clentes de que as datas geologlcas mudaram conslderavelmente nos ultimos dols anos e provavelmente 
mudarao novamente, produzlndo dlscrepanclas entre as fontes prlmarlas e secundarlas nas datas exatas do estrato geologlco. 
Conservamos algumas apresenta 96 es, eomo a Flgura 6.12, na forma orlglnalmente relatada em vez de tentar Interpolar os 
efeltos das novas datas estratlgraficas nas dlstrlbul 96 es temporals dos fdssels. Adlclonamos uma nota de rodape ao Capitulo 
38, reconhecendo que a anallse de David Raup dos plcos de extln 9 ao preclsarla de uma revlsao para ser estrltamente 
compatlvel com o novo perlodo dos estratos geoldglcos. Contudo, sua conclusao principal da eplsodlcldade dos plcos de 
extln 9 ao e s611da para o prazo revlsado. 

Recursos pedagogicos e ilustra^oes 

Adlclonamos nomes latinos de especles apresentadas nos exemplos llustratlvos do comportamento animal, geografia e 
ecologla (Capltulos 36 a 38). Inclulmos lnforma 96 es especlficas sobre as fontes dos exemplos usados para llustrar os 
fenomenos de nlvel celular; por exemplo, Identlficamos a fonte das eelulas epltellals mostradas na Flgura 1.4 eomo o 
revestlmento do ovlduto de um rato. Padronlzamos os resumos nos quadros sobre as caracterlstlcas dos taxons nos capltulos 
dos vertebrados para segulr a mesma sequencla dos slstemas corporals ao longo dos capltulos. Fllmlnamos algumas 
redundanclas para encurtar o texto; por exemplo, o material que contrastava o desenvolvlmento de protostomlos e 
deuterostomlos fol removldo do Capitulo 10 devldo a redundancla eomo Capitulo 8 . 

Os tdplcos revlsados para o aprlmoramento dos recursos pedagdglcos Ineluem a adl 9 ao de um dlagrama da estrutura 
quaternarla da hemogloblna (Capitulo 2), que e referlda em exemplos usando a hemogloblna em outros capltulos. Alnda no 
Capitulo 2, ampllamos a descrl 9 ao da orlgem endosslmbldtlca das eelulas eucarldtlcas com um dlagrama explanatdrlo. O 
Capitulo 3 apresenta algumas figuras redesenhadas e uma nova expllca 9 ao do transporte de substanclas pelas membranas 
celulares por dlfusao, osmose e dlfusao facllltada usando canals e protelnas transportadoras. O Capitulo 5 apresenta uma 
abordagem expandlda do efelto da Hemogloblna S na estrutura quaternarla da hemogloblna (Capitulo 2). Inclulmos uma nova 
figura no Capitulo 5 para llustrar eomo a heran 9 a pollgenlca produz varla 9 ao quantltatlva no fendtlpo e modifieamos a Flgura 
5.6 para crlar uma dlstln 9 ao visual mals 6 bvla entre plantas altas e balxas nos experlmentos de Mendel. O Capitulo 6 Inelul 
uma nova pergunta Instrulndo os estudantes a calcularem as Ifequenclas alellcas dos dados alozlmas. O Capitulo 7 Inelul uma 


nova explica 9 ao da reprodu 9 ao assexuada, incluindo um novo quadro de texto sobre partenogenese em maniiferos, alem de 
descri 96 es revisadas da oogenese e dos sistemas reprodutivos dos invertebrados. O Capitulo 10 apresenta uma nova figura 
para ilustrar as decisoes contrastantes que defensores de diferentes conceitos de espeeies fariam ao lidar eom situa 96 es 
taxonomieamente desafiadoras (hibridiza 9 ao, reprodu 9 ao assexuada). Este exereleio ajudara a entender a eomplexidade e as 
ambiguidades eneontradas no reconheeimento taxonomico das espeeies. O Capitulo 10 apresenta uma importante nova 
refereneia ao recente livro de David Baum e Staeey Smith, Tree Thinking, que e especialmente util para ensinar aos estudantes 
eomo interpretar e usar as arvores filogenetieas. 

A abordagem organiea apresenta novos grafieos e destaea taxons espeeialmente interessantes. No Capituloll, 
adieionamos uma breve diseussao sobre os gigantes foraminiferos multinueleados ehamados xenofioforos. Esses organismos 
alean 9 am 20 em de diametro e eoletam pequenas partieulas em um teste. Suas partieulas feeais normalmente eontem metais 
pesados, eomo chumbo, e eles eoneentram bario no citoplasma. Tambem substituimos o diagrama de uma especie eolonial de 
Volvox eom uma ilustra 9 ao do eielo de vida do Vo/vox carteri multieelular. Esse eueariota fotossintetieo exemplifica um dos 
25 easos eonheeidos onde a multieelularidade desenvolveu-se independentemente. No Capitulo 12, adieionamos a esponja- 
harpa de eomplexidade impressionante, Chondrocladia lyra, a nossa diseussao dos Porifera e ineluimos uma fotografia. Essa 
esponja do fundo do mar apresenta uma morfologia, modo de alimenta 9 ao e biologia reprodutiva surpreendentes. Tambem 
aerescentamos um novo desenho da morfologia de uma esponja hexactinellida. Muitas fotografias dos artropodes foram 
atualizadas, ineluindo uma nova foto de uma aranha-camelo (vento) (Capitulo 19). O Capitulo 20 inelui uma nova fotografia de 
um isopode gigante de aguas profundas (40 cm). Muitas fotografias dos equinodermos no Capitulo 22 foram substituidas por 
outras de maior qualidade, e uma nova nota descreve uma cria 9 ao de pepinos-do-mar. Ampliamos a abordagem das cobras 
pe 9 onhentas (Capitulo 26) e do voo das aves (Capitulo 27) com novas figuras. Melhores fotografias ilustram o dimorfismo 
sexual em patos-carolinos (Capitulo 6 ), pinguins eomo uma zona adaptativa (Capitulo 10) e a lontra eomo um importante 
predador dos ouri 9 os-do-mar em fiorestas de algas oceanicas (Capitulo 37). Entre as melhores imagens, estao modos 
reprodutivos do sapo (Capitulo 25) e denti 9 ao dos mamiferos (Capitulo 32). 

CONTRIBUigOES PARA ENSINO E APRENDIZADO 

Para ajudar os estudantes no desenvolvimento do vocabulario, as palavras-chave estao em negrito e sao fornecidos os 
derivados de termos tecnicos e zooldgicos, junto com os nomes genericos dos animais, quando eles aparecem pela primeira 
vezno texto. Desse modo, os estudantes tornam-se gradualmente familiarizados comas raizes mais comuns que formammuitos 
termos tecnicos. Um extenso glossario fornece a defini 9 ao e a origem de cada termo. Muitos termos novos foram 
acrescentados ao glossario ou reescritos para esta edi 9 ao. Uma caracteristica distinta deste texto e um prologo para cada 
capitulo que real 9 a um tema ou fato relacionado ao capitulo. Alguns prdlogos apresentam principios bioldgicos, 
particularmente os evolutivos. Os da Parte 3, sobre diversidade animal, ilustram caracteristicas peculiares do grupo 
apresentado no capitulo. As notas de capitulo, que aparecem por todo o livro, aumentam o material de texto e oferecem 
informa 96 es adicionais interessantes sem interromper a narrativa. Preparamos muitas notas novas para esta edi 9 ao e 
revisamos muitas das existentes. Para ajudar os estudantes na revisao do assunto estudado, cada capitulo apresenta um re sumo 
conciso, uma lista de questoes de revisao e referencias selecionadas e comentadas. As questoes de revisao fazem com que 
0 estudante possa autoavaliar a reten 9 ao e o entendimento do material mais importante do capitulo. Mais uma vez, William C. 
Ober e Claire W. Ober refor 9 aram o programa de figuras para este texto com muitas representa 96 es coloridas que substituem 
as figuras antigas ouque ilustram material novo. As habilidades artisticas do Bill, seu conhecimento de biologia e experiencia 
obtida em uma carreira anterior no exercicio da medicina enriqueceram este texto ao longo de dez de suas edi 96 es. Claire 
praticou enfermagem pediatrica e obstetrica antes de voltar-se para a ilustra 9 ao cientifica eomo carreira emhorario integral. 
Os textos ilustrados por Bill e Claire receberam reconheeimento nacional e ganharam premios da Association of Medical 
Illustrators, American Institute of Grafic Arts, Chicago Book Clinic, Printing Industries of America e Bookbuilders West. Eles 
tambem receberam 0 Art Directors Award. 
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CA PITU LO 


PARTE 1 


I 

U' 



Vida I Principios Biologicos e a Ciencia da Zoologia 



Zoologa estudando o comportamento de babuinos-amarelos (Pap/o cynocephalus) na Reserva Amboseli, Quenia. 


Os usos dos principios 

Conquistamos conhecimentos sobre o mundo animal, aplicando ativamente principios orientadores importantes as nossas 
investiga 96 es. Assim como a explora^ao do espa^o sideral e guiada e limitada pela tecnologia disponivel, a explora 9 ao do 
mundo animal depende criticamente das nossas perguntas, metodos e principios. A zoologia so tern pleno sentido quando os 
principios que usamos para a sua constru 9 ao sao bemcompreendidos. 

Os principios da zoologia modema temuma longa historia e muitas fontes. Alguns principios vem das leis da fisica e da 
quimica, aos quais todos os sistemas vivos obedecem. Outros derivam do metodo cientifico e nos informam que nossas 
explica 96 es hipoteticas sobre o mundo animal devem nos guiar para a obten 9 ao de dados que, poteneialmente, possam refutar 
essas expliea 96 es. Muitos prineipios importantes derivam de estudos previos do mundo vivo do qual os animais sao parte. 

Os prineipios da hereditariedade, varia 9 ao e evolu 9 ao organiea guiam o estudo da vida desde as formas unicelulares 
mais simples ate as mais complexas, animais, fimgos e plantas. Os prineipios eonheeidos eom o estudo de um grupo podem, 
Ifequentemente, ser aplicados a outros, porque todos os seres vivos eompartilham uma origem evolutiva comura Rastreando- 
se as origens dos nossos prineipios eondutores, vemos que os zoologos nao sao uma ilha, mas parte da eomunidade eientifiea 
maior. 

Come 9 amos nosso estudo da zoologia por uma proeura abrangente dos nossos prineipios mais basieos e de suas diversas 
fontes. Esses prineipios simultaneamente guiam nossos estudos dos animais e os integram ao contexto mais amplo do 
eonheeimento humano. 

Zoologia, 0 estudo cientifieo da vida animal, ineorpora seeulos de observa 96 es humanas do mundo animal. As mitologias 
de quase todas as eulturas humanas revelam tentativas de resolver os misterios da vida animal e sua origem. Os zoologos 







atualmente confrontam esses mesmos misterios eom os mais avan 9 ados metodos e teenologias desenvolvidos por todos os 
eampos da cieneia. Doeumentamos a diversidade da vida animal e a organizamos de modo sistematieo. Esse processo 
eomplexo e exeitante ineorpora as contribui 96 es de milhares de zoologos trabalhando em todas as dimensoes da biosfera 
(Figura 1.1). Empenhamo-nos para expliear como se originoua diversidade animal e eomo os animals executamos processos 
basieos da vida que Ihes permitem habitar os mais diversos ambientes. 

Este eapitulo introduz as propriedades fundamentals da vida animal, os prineipios metodologicos que governam seu 
estudo e duas importantes teorias que guiamnossa pesquisa; ( 1 ) a teoria da evolu 9 ao, que e o prineipio organizador central da 
biologia, e (2) a teoria cromossomica da heran 9 a, que explica a hereditariedade e a varia 9 ao nos animals. Essas teorias 
unificamnosso conhecimento do mundo animal. 


PROPRIEDADES FUND AMENT AIS DA VIDA 


A vida tern propriedades que a definem? 

Come 9 amos com a pergunta, O que e vida? Muitos cientistas temtentado definir a vida, mas defini 96 es simples estao fadadas 
a Ifacassar. Podemos fazer uma pequena lista das propriedades fixas que separam a materia viva da nao viva? As 
propriedades que a vida exibe em nossos tempos (adiante) sao muito diferentes daquelas das primeiras formas de vida. A 
historia da vida mostra mudan 9 a extensa e continua, que nos chamamos evolugdo. Conforme a genealogia da vida progrediu e 
ramificou-se das formas iniciais ate as milhoes de especies atuais, novas propriedades evoluiram e passaram dos genitores 
para suas proles. Durante esse processo, os sistemas vivos geraram muitas caracteristicas espetaculares, sem similares no 
mundo inanimado. Propriedades inesperadas emergiram em muitas linhagens diferentes na historia evolutiva da vida, 
produzindo a enorme diversidade de organismos observada atualmente. 




Figura 1.1 Alguns exemplos das muitas dimensoes da pesquisa zoologica. A Observagao de moreias 
(Muraenidae) em Maui, Havai. B. Trabalhando com ursos polares anestesiados. C. Anilhamento de patos 
selvagens do Hemisferio Norte. D. Observagao de Daphnia pulex (150x) ao microscopio. 

Nos poderiamos tentar definir vida com base nas propriedades universais evidentes na sua origera A replicagao de 
moleculas, por exemplo, pode ser acompanhada desde a origem da vida e representa uma de suas propriedades universais. 






Definir a vida dessa maneira enirenta o grande problema de que elas, mais provavelmente, eram compartilhadas com algumas 
formas nao vivas. Para estudar a origemda vida, precisamos inquirir como as moleculas organicas adquirirama habilidade da 
replica 9 ao precisa. Mas onde tra^ariamos a linha entre os processos replicadores que caracterizam a vida e aqueles que sao 
meramente rea^oes quimicas gerais da materia de onde proveio a vida? A replica^ao de estruturas cristalinas complexas em 
compostos quimicos nao vivos poderia ser confundida, por exemplo, com propriedades replicadoras de moleculas de sistemas 
vivos. Se definirmos vida apenas com o uso das propriedades mais avan 9 adas que caracterizam os sistemas vivos altamente 
evoluidos observados atualmente, o mundo nao vivo nao se encaixaria em nossa defini 9 ao, mas nos eliminariamos as formas 
iniciais de vida, das quais todas as outras descendem e que dao a vida sua unidade historica. 

Finalmente, nossa defini 9 ao de vida precisa estar baseada na historia comum da vida na Terra. Ahistoria da descendencia 
da vida commodifica 96 es confere a vida uma identidade e continuidade que a separa do mundo nao vivo. Nos rastreamos essa 
historia comum nas diversas formas observadas atualmente e no registro fossil, ate o ancestral comum que emergiu na 
atmosfera da Terra primitiva ha quase 5 bilhoes de anos (ver Capitulo 2). Todos os organismos que tomaram parte nessa longa 
historia de descendencia hereditaria de um ancestral comum estao incluidos em nosso conceito de vida. 

Embora nao possamos encaixar a vida emuma defini 9 ao simples, podemos prontamente identificar o mundo vivo atraves 
de sua historia de descendencia evolutiva comum Muitas propriedades notaveis emergiram durante a historia da vida e sao 
observadas em varias combina 96 es entre as formas vivas. Essas propriedades, discutidas na proxima se 9 ao, identificam 
claramente os sens possuidores como parte de uma entidade historica unificada chamada vida. Todas essas caracteristicas 
ocorrem nas formas de vida mais altamente evoluidas como as que compoem o reino animal. Como elas sao tao importantes 
para a manuten 9 ao e o funcionamento das formas vivas que as possuem, essas propriedades persistem ao longo da historia 
evolutiva da vida. 

Propriedades gerais dos sistemas vivos 

As caracteristicas gerais mais importantes da vida incluem unicidade quimica, complexidade e organiza 9 ao hierarquica, 
reprodu 9 ao (hereditariedade e varia 9 ao), posse de umprograma genetico, metabolismo, desenvolvimento, intera 9 ao ambiental 
e movimento. 

Unicidade quimica. Os sistemas vivos ostentam uma organizagao molecular complexa e unica. Os sistemas vivos 
congregam moleculas grandes, conhecidas como macromoleculas, muito mais complexas do que as moleculas pequenas da 
materia nao viva. As macromoleculas contem os mesmos tipos de atomos e liga 96 es quimicas observados na materia nao viva 
e obedecem a todas as leis fundamentais da quimica; e apenas a estrutura organizacional complexa dessas macromoleculas que 
as toma unicas para a vida. Reconhecemos quatro grandes categorias principais de macromoleculas biologicas: acidos 
nucleicos, proteinas, carboidratos e lipidios (ver Capitulo 2). Essas categorias diferem na estrutura das suas partes 
componentes, nos tipos de liga 96 es quimicas que conectamsuas subunidades unidas e nos sens papeis nos sistemas vivos. 

As estruturas gerais dessas macromoleculas evoluiram e estabilizaram cedo na historia da vida. Com algumas 
modifica 96 es, essas mesmas estruturas gerais sao encontradas em todas as formas de vida que observamos atualmente. As 
proteinas, por exemplo, sao construidas com vinte tipos especificos de subunidades de aminoacidos, unidas por liga 96 es 
peptidicas em sequencia linear (Figura 1.2). Eiga 96 es adicionais entre aminoacidos nao adjacentes na cadeia proteica 
conferem a proteina uma estrutura tridimensional complexa (ver Figuras 1.2 e 2.15). Uma proteina tipica contem varias 
centenas de subunidades de aminoacidos. A despeito da estabilidade dessa estrutura proteica basica, o ordenamento dos 
diferentes aminoacidos na molecula de proteina apresenta enormes varia 96 es. Essa varia 9 ao subjaz grande parte da 
diversidade que observamos entre os tipos diferentes de organismos vivos. Os acidos nucleicos, carboidratos e lipidios, da 
mesma forma, contem liga 96 es caracteristicas que unem varies tipos de subunidades (ver Capitulo 2). Essa organiza 9 ao da aos 
sistemas vivos uma unicidade bioquimica com grande potencial para a diversidade. 

Complexidade e organiza9ao hierarquica. Os sistemas vivos demonstram uma organizagao hierarquica complexa e unica. 
A materia nao viva esta organizada pelo menos em atomos e moleculas e Ifequentemente tern tambem um grau mais alto de 
organiza 9 ao. Entretanto, os atomos e as moleculas sao combinados empadroes no mundo vivo que nao existemna materia nao 
viva. Nos sistemas vivos encontramos uma hierarquia de niveis que incluem, em ordem ascendente de complexidade, 
macromoleculas, celulas, organismos, popula 96 es e especies (Eigura 1.3). Cada nivel incorpora o nivel imediatamente 


inferior e tern sna propria estrutura interna, que e tfequentemente hierarquica. Dentro da celula, por exemplo, as 
maeromoleenlas estao eombinadas em estruturas como ribossomos, cromossomos e membranas, por sua vez combinadas de 
varias maneiras, para formar estruturas subeelulares cada vez mais complexas, denominadas organelas, como as mitocondrias 
(ver Capitulos 3 e 4). O nivel de organismo tern tambem uma subestrutura hierarquica; as celulas se combinam para formar 
tecidos, que se combinam para formar orgaos, e sao combinados emsistemas organicos de modo similar (ver Capitulo 9). 
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Figura 1.2 Simulagao feita em computador da estrutura tridimensional da proteina lisozima (A) usada pelos 
animais para destruir bacterias. A proteina e uma cadeia linear de subunidades moleculares chamadas 
aminoacidos, unidas como mostrado em B, que se dobra em urn padrao tridimensional, para formar a proteina 
ativa. As bolas brancas correspondem aos atomos de carbono, as vermelhas ao oxigenio, as azuis ao nitrogenio, 
as amarelas ao enxofre, as verdes ao hidrogenio e as pretas (B) aos grupos moleculares formados pelas varias 
combinagoes de atomos de carbono, oxigenio, nitrogenio, hidrogenio e enxofre que diferem entre os aminoacidos. 
Os atomos de hidrogenio nao sao mostrados em A A molecula roxa em A e uma estrutura da parede da celula 
bacteriana quebrada pela lisozima. 

As celulas (Figura 1 .4) sao as menores unidades da hierarquia biologica, semiautonomas na sua habilidade de conduzir 
fungoes basicas, inclusive a reprodugao. A replicagao de moleculas e componentes subeelulares somente ocorre no contexto 
celular, nunca de forma independente. As celulas sao, portanto, vistas como as unidades basicas dos sistemas vivos (ver 
Capitulo 3). Podemos isolar as celulas de um organismo e faze-las crescer e se multiplicar sob condigoes de laboratorio na 
presenga de nutrientes. Essa replicagao semiautonoma nao e possivel para quaisquer moleculas individuals ou componentes 
subeelulares, que exijamconstituintes celulares adicionais para sua reprodugao. 

Cada nivel sucessivo mais elevado da hierarquia biologica e composto por unidades do nivel irrferior precedente na 
hierarquia. Uma consequencia importante dessa hierarquia e que nao podemos irrferir as propriedades de qualquer nivel, a 
partir do conhecimento das propriedades de suas partes componentes. Uma caracteristica fisiologica, como a pressao 
sanguinea, e uma propriedade do nivel de organismo; e impossivel prever a pressao sanguinea de alguem simplesmente 
conhecendo as caracteristicas ftsicas de cada celula do corpo. De maneira similar, sistemas de interagao social, como os 
observados nas abelhas, ocorrem no nivel populacional; nao seria possivel inferir propriedades desse sistema social pelo 
conhecimento das propriedades de abelhas examinadas individualmente. 

















Figura 1.3 Volvox globator (ver Capitulo 11) e urn flagelado multicelular que apresenta tres niveis diferentes da 
hierarquia biologica: celular, nivel de organismo e populacional. Cada esfera individual (organismo) contem celulas 
embebidas em uma matriz gelatinosa. As celulas maiores funcionam na reprodugao e as menores realizam as 
fungoes metabolicas do organismo. O conjunto das esferas individuais forma uma populagao. 



Figura 1.4 Eletromicrografia de celulas epiteliais ciliadas e celulas secretoras de muco (ver Capitulo 9) que 
revestem o interior do oviduto de urn rate. As celulas sao os blocos de construgao basicos dos organismos vivos. 

O aparecimento de caracteristicas novas em um dado nivel de organizagao e denominado emergencia; essas 
earacterlstieas sao eonhecidas eomo propriedades emergentes. Essas propriedades emergem das interagoes que ocorrem 
entre as partes eomponentes de um sistema. For essa razao, preeisamos estudar todos os niveis diretamente, eada um sendo o 
objeto de estudo de diferentes subdivisoes da biologia (biologia molecular, biologia celular, anatomia de organismos, 
fisiologia e genetica, biologia populacional; Quadro 1.1). As propriedades emergentes expressadas emum nivel particular da 
hierarquia biologica sao certamente influenciadas e restringidas pelas propriedades dos eomponentes do nivel inferior. For 
exemplo, seria impossivel para uma populagao de organismos desprovida de audigao desenvolver uma linguagem falada. 
Todavia, as propriedades de partes de um sistema vivo nao determinam rigidamente as propriedades do todo. Muitas 


















linguagens faladas diferentes emergiram na cultura humana a partir das mesmas estruturas anatomicas basicas que permitem 
ouvir e falar. A liberdade das partes em interagir por vias diferentes toma possivel uma grande diversidade de propriedades 
emergentes potenciais a cada nivel da hierarquia biologica. 

Niveis diferentes da hierarquia biologica e suas propriedades emergentes particulares sao produtos da evolu 9 ao. Antes 
de os organismos multicelulares evoluirem, nao havia distin^ao entre o nivel de organismo e o celular, e essa distin^ao 
permanece ausente nos organismos unicelulares (ver Capitulo 11). A diversidade de propriedades emergentes que vemos em 
todos os niveis da hierarquia biologica contribui para a dificuldade ematribuir a vida uma defini^ao ou descri 9 ao simples. 


Quadro 1.1 Niveis hierarqukos da complexidade biologica que apresentam reprodu^ao, varia^ao e hereditariedade. 


Escala temporal de Algumas propriedades 

Nivel Campos deestudo Metodos de estudo 

reprodu^ao emergentes 


Celulas 


Horas (celulas de mamfferos = Biologia celular, biologia 
~ 16 h) molecular 


Microscopia (optica, eletronica), 
bioguimica 


Replica^aocromossomica (meiose 
e mitose), sfntese de 
macromoleculas (DNA, RNA, 
protefnas, lipfdios, 
polissacarfdios) 


Organismos 


Horasa dias (unicelular); diasa 
anos(multicelular) 


Anatomia de organismos, 
fisiologia, genetica 


Disseca^o, cruzamentos 
geneticos, estudoscifnicos, 
experimentagaofisiologica 


Estrutura, fun^es e coordena^o 
de tecidos, orgaos e sistemas 
organicos (pressaosangumea, 
temperatura corporea, 
percepgao sensorial, 
alimentagao) 


Popula^o Ate mil hares deanos 


Biologia populacional, genetica 
depopulates, ecolog la 


Analise estatfstica da variato, 
abundancia, distribuito 
geografica 


Estruturas socials, sistemas de 
acasalamento, distribuito 
etaria de organismos, niveis 
devariato,atodaseleto 
natural 


Especie Milhares a milhoes deanos 


Sistematica e biologia evolutiva, 
ecologiadecomunidades 


Estudo de barreiras reprodutivas, 

Metodos de reprodugao, barreiras 

filogenia, paleontologia, 

reprodutivas 

interagoes ecologicas 


Reprodu9ao, Os sistemas vivos podem se reproduzir por si sos. A vida nao aparece espontaneamente, somente a partir de 
uma vida previa por meio de reprodu 9 ao. Embora a vida, certamente, tenha se originado de materia nao viva pelo menos 1 vez 
(ver Capitulo 2), essa origem passou por periodos de tempo extremamente longos e condi 96 es muito diferentes da biosfera 
atual. A cada nivel da hierarquia biologica, as formas vivas reproduzem-se para gerar outras similares (Figura 1.5). Os genes 
sao replicados para produzir novos genes. As celulas dividem-se para produzir novas celulas. Os organismos reproduzem-se 
de maneira sexuada ou assexuada, para produzir novos organismos (ver Capitulo 7). As popula 96 es podem Ifagmentar-se, 
originando novas popula 96 es, e as especies podem originar novas especies por meio de umprocesso denominado especia 9 ao. 




A reprodu^ao em qualquer nivel da hierarquia geralmente acaba em um aumento nos numeros. Genes individuals, eelulas, 
organismos, popula96es ou espeeies podem falhar em se reproduzir, mas a reprodu9ao, eontudo, e uma propriedade esperada 
desses individuos. 

A reprodu9ao em eada um desses niveis apresenta os fenomenos eomplementares, e ate aparentemente eontraditorios, da 
hereditariedade e da varia9ao. A hereditariedade e a transmissao fiel dos atributos dos pais a prole, em geral (mas nao 
neeessariamente) observada no nivel do organismo. A varia9ao e a produ9ao de diferengas entre os atributos de individuos 
diferentes. No proeesso reprodutivo, as propriedades dos deseendentes assemelham-se as dos seus pais em grau variado, mas 
normalmente nao sao identieas as deles. Arepliea9ao do aeido desoxirribonueleieo (DNA) oeorre eom grande fidelidade, mas 
erros oeorrem em taxas que se repetem A divisao eelular e um proeesso exeepeionalmente preeiso, espeeialmente eom 
respeito ao material nuelear, mas, no entanto, mudan9as eromossomieas oeorrem em taxas mensuraveis. Da mesma forma, a 
reprodu9ao dos organismos demonstra a hereditariedade e a varia9ao, a ultima espeeialmente obvia na reprodu9ao das formas 
sexuadas. Aprodu9ao de novas popula96es e espeeies tambem demonstra que algumas propriedades sao eonservadas e outras 
solfem modifioa96es. Duas espeeies intimamente aparentadas de ras podem ter voealiza96es de aeasalamento similares, mas 
diferemnos ritmos da repeti9ao dos sons. 

A intera9ao da hereditariedade eom a varia9ao no proeesso reprodutivo toma a evolu9ao organiea possivel e inevitavel 
(ver Capitulo 6). Se a hereditariedade fosse perfeita, os sistemas vivos jamais mudariam; se a varia9ao nao fosse eontrolada 
pela hereditariedade, os sistemas biologieos nao apresentariam a estabilidade que os leva a persistir atraves do tempo. 

Posse de um programa genetico, Um pwgrama genetico proporciona fidelidade na heranga (Figura 1 . 6 ). Os acidos 
nucleicos eodifieam estruturas das moleculas de proteina neeessarias para o desenvolvimento e funeionamento dos organismos 
(ver Capitulo 5 ). A informa9ao genetiea esta eontida no DNA nos animals e na maioria dos outros organismos. O DNA e uma 
eadeia linear, muito longa, de subunidades denominadas nueleotidios, eada uma eom um a9uoar fosfatado (desoxirribose 
fosfatada) e uma das quatro bases nitrogenadas (adenina, eitosina, guanina ou timina, abreviadas eomo A, C, G e T, 
respeetivamente). A sequeneia de bases dos nueleotidios eontem um eddigo para a ordem de aminoaeidos da proteina 
espeeifieada pela moleeula de DNA. A eorrespondeneia entre a sequeneia de bases no DNA e a sequeneia de aminoaeidos na 
proteina e eonheeida eomo codigo genetico. 

O eodigo genetieo surgiu eedo na histdria evolutiva da vida, e o mesmo eddigo esta presente em baeterias e no genoma 
nuelear de quase todos os animals e plantas. A quase eonstaneia desse eddigo entre as formas vivas forneee fortes evideneias 
de uma origemuniea para a vida. O eddigo genetieo solfeu mudan9a evolutiva muito pequena desde a sua origem, porque uma 
altera9ao romperia a estrutura de quase todas as proteinas, o que, por sua vez, romperia severamente as fun96es eelulares que 
exigem estruturas altamente espeeifieas de proteinas. Somente nos raros easos em que as estruturas proteieas alteradas fossem 
ainda eompativeis eom as suas fun96es eelulares, tais mudan9as teriam a ehanee de sobreviver e se reproduzir. A mudan9a 
evolutiva no eddigo genetieo oeorreu no DNA eontido nas mitoedndrias animals, as organelas que regulam a energia eelular. O 
eddigo genetieo no DNA mitoeondrial animal, portanto, e ligeiramente diferente do eddigo padrao do DNA bacteriano e 
nuelear. Uma vez que o DNA mitoeondrial eodifiea um numero de proteinas muito inferior ao eodifieado pelo DNA nuelear, a 
probabilidade de oeorrer uma mudan9a no eddigo que mantenha as fun96es eelulares e maior no DNA da mitoedndria do que 
no DNA do nueleo. 



Figura 1.5 Processes reprodutivos observados em quatro niveis diferentes de complexidade biologica. A. Nivel 
molecular - eletromicrografia de uma molecula de DNA em replicagao. B. Nivel celular - fotomicrografia da 
divisao celular durante a telofase mitotica. C. Nivel de organismo - uma cobra-rei eclodindo do ovo. D. Nivel de 
especie - formagao de uma especie nova de ourigo-do-mar (Eucidaris) apos separagao geografica das 
populagoes do Caribe (E. tribuloides) e do Pacifico (E. thouarsi), por uma ponte de terra que se formou 
aproximadamente a 3,5 milhoes de anos atras. 

Metabolismo. Os organismos vivos mantem-se pela aquisigao de nutrientes de sens ambientes (Figura 1.7). Os nutrientes 
abastecem a energia quimica e os componentes moleculares para construir e manter um sistema vivo (ver Capitulo 4). 
Chamamos esses processes quimicos essenciais de metabolismo. Eles incluem digestao, a obtengao de energia (respiragao) e 
sintese de moleculas e estruturas. O metabolismo e uma interagao de reagoes destrutivas (catabolicas) com construtivas 
(anabolicas). Os processes quimicos anabolicos e catabolicos mais fundamentais usados pelos sistemas vivos apareceram 
cede na historia evolutiva da vida e sao compartilhados por todas as formas vivas. Essas reagoes incluem a sintese de 
carboidratos, lipidios, acidos nucleicos, proteinas e suas partes constituintes e a clivagem das ligagoes quimicas, para 
recuperar a energia nelas estocada. Nos animais, muitas reagoes metabolicas fundamentais ocorrem no nivel celular, 
Ifequentemente em organelas especificas, encontradas em todo o reino animal. A respiragao celular ocorre, por exemplo, nas 
mitocondrias. As membranas celulares e nucleares regulam o metabolismo, controlando o movimento de moleculas atraves 
dos limites celular e nuclear, respectivamente. O estudo das fungoes metabolicas, desde os niveis bioquimicos aos do 
organismo, e conhecido come fisiologia. Devotamos uma grande parte deste livro a descrigao e a comparagao entre os 
diversos tecidos, orgaos e sistemas organicos que os diferentes grupos animais desenvolveram para realizar as fungoes 
fisiologicas basicas da vida (ver Capitulos 11a 36). 

Desenvolvimento, Todos os organismos pass am por um ciclo de vida caracteristico. O desenvolvimento descreve as 











mudan 9 as caracteristicas que um organismo experimenta desde sua origem (frequentemente a fertiliza^ao do ovulo pelo 
espermatozoide) ate sua forma adulta final (ver Capitulo 8). O desenvolvimento em geral caracteriza-se por mudan 9 as no 
tamanho e na forma e na diferencia 9 ao de estruturas no interior do organismo. Mesmo o organismo unieelular mais simples 
eresee em tamanho e reproduz suas partes eomponentes ate dividir-se emduas oumais eelulas. Os organismos multieelulares 
passampor mudan 9 as muito mais dramatieas durante suas vidas. Emalgumas formas multieelulares, estagios diferentes do seu 
eielo de vida apresentam tal dissimilaridade morfologiea que difieilmente sao reeonheciveis eomo integrantes da mesma 
espeeie. Os embrioes sao notavelmente diferentes das formas jovens e adultas, que serao desenvolvidas a partir deles. Mesmo 
0 desenvolvimento p6s-embrionario de alguns organismos apresenta estagios que sao dramatieamente diferentes uns dos 
outros. A transforma 9 ao que oeorre de um estagio para oubo e ehamada metamorfose. Por exemplo, ha poueas semelhan 9 as 
entre os ovos e os estagios de larva, pupa e adulto de insetos metamorfieos (Figura 1.8). Os estagios inieiais do 
desenvolvimento sao Ifequentemente mais pareeidos enbe organismos de espeeies diferentes do que eom os estagios finais de 
desenvolvimento. Emnossa pesquisa da diversidade animal, deserevemos todos os estagios das historias de vida observadas, 
mas nos eoneentramos nos estagios adultos nos quais a diversidade tende a ser mais obvia. 




Figura 1.6 James Watson e Francis Crick com urn modelo da dupla-helice do DNA (A). A sequencia de bases dos 
nucleotidios dentro da molecula do DNA codifica a informagao genetica. A variagao genetica e mostrada (B) em 









































moleculas de DMA, similares na sequencia de bases, mas diferentes entre si em quatro posigoes. Tais diferengas 
podem codificar atributos alternatives, come diferengas na cor dos olhos. 



Figura 1.7 Processes de alimentagao ilustrados por (A) uma ameba englobando alimento e (B) urn camaleao 
capturando urn inseto com sua lingua extensivel. 

Intera^ao ambiental, Todos os animais interagem com os sens ambientes. O estudo da interagao dos organismos com o 
ambiente e chamado de ecologia. Os fatores que afetam a distribuigao geografica e a abundancia dos animais apresentam 
interesse especial (ver Capitulos 37 e 38). A ciencia da ecologia revela como um organismo percebe os estimulos ambientais 
e responde de modo apropriado, ajustando sen metabolismo e fisiologia (Figura 1.9). Todos os organismos respondem a 
estimulos ambientais, e essa propriedade e chamada irritabilidade. Estimulo e resposta podem ser simples, como o 
movimento de afastamento ou aproximagao de um organismo unicelular em relagao a uma fonte luminosa, e o afastamento de 
uma substancia toxica, ou ainda particularmente complexos, como o de uma ave em resposta a uma complicada serie de sinais 
de um ritual de acasalamento (ver Capitulo 36). A vida e o ambiente sao inseparaveis. Nao podemos isolar a historia 
evolutiva de uma linhagem de populagoes dos ambientes onde ela ocorreu. 








Figura 1.8 A. Borboleta-monarca adulta emergindo do seu casulo pupal. B. Borboleta-monarca adulta 
completamente formada. 

Movimento. Os sistemas vivos e suas partes mostram movimentos controlados e precisos no interior do sistema. A energia 
que os sistemas vivos extraem dos seus ambientes permite a eles iniciar movimentos eontrolados. Tais movimentos no nivel 
eelular sao esseneiais para reprodu^ao, ereseimento, bem como muitas respostas a estimulos em todas as formas vivas e para 
0 desenvolvimento nas formas multicelulares. Os movimentos autonomos atingem grande diversidade nos animais, e muito 
deste livro eompreende descri96es do movimento animal e as varias adapta^oes que evoluiram nos animais para looomo9ao. 
Em uma eseala maior, popula96es inteiras ou espeeies podem se dispersar de uma localidade geografiea para outra usando o 
tempo necessario por meio do seu poder de loeomo9ao. A earacteristiea do movimento da materia nao viva, como a de uma 
solu9ao, 0 decaimento radioativo dos nucleos e a erup9ao dos vulcoes nao sao precisamente controlados pelos objetos em 
movimento e Ifequentemente envolve for9as inteiramente extemas a eles. Os movimentos de adapta9ao e aqueles 
Ifequentemente propositais iniciados pelos sistemas vivos sao ausentes no mundo nao vivo. 

A vida obedece a leis fisicas 

Para observadores nao treinados, essas oito propriedades da materia viva podem aparentemente violar as leis basicas da 
fisica. O vitalismo, a ideia de que a vida e um dom associado a uma for9a vital mistica que viola as leis fisicas e quimicas, ja 
foi amplamente defendido. Apesquisa biologica temrejeitado consistentemente o vitalismo, mostrando que todos os sistemas 
vivos operam e evoluem dentro das restri96es das leis basicas da fisica e da quimica. As leis que governam a energia e suas 
transforma96es (termodinamica) sao particularmente importantes para o entendimento da vida (ver Capitulo 4 ). A primeira lei 
da termodinamica e a lei da conserva9ao da energia. A energia nao pode ser criada nem destruida, mas pode ser transformada 
de uma forma em outra. Todos os aspectos da vida exigem energia e suas transforma96es. A energia que sustenta a vida na 
Terra flui de rea96es de fusao no nosso Sol e atinge a Terra na forma de luz e calor. A fotossintese nas plantas verdes e 
cianobacterias transforma a energia capturada como luz solar em liga96es quimicas. A energia nas liga96es quimicas e uma 
forma de energia potencial que pode ser liberada quando a liga9ao e quebrada; a energia e usada para realizar numerosas 
tarefas celulares. A energia transformada e estocada nas plantas e, entao, usada pelos animais que comem as plantas, e esses 
animais podem, por seu tumo, fomecer energia para outros animais que os ingerem. 








Figura 1.9 Urn lagarto regula a sua temperatura corporea escolhendo locals diferentes (micro-/7aib/Yate) em horas 
diferentes do dia. 


A segunda lei da termodinamica estabelece que os sistemas fisicos tendem a estados de desordem progressiva, ou 
entropia. A energia obtida e estocada pelas plantas e liberada, subsequentemente, por meio de varies mecanismos e, 
finalmente, dissipada como calor. O alto grau de organiza^ao molecular encontrado nas celulas vivas somente e atingido e 
mantido enquanto a organiza^ao for abastecida com energia. O destine final dos materials nas celulas e a degrada9ao e a 
dissipa^ao da energia de suas liga96es quimicas sob a forma de calor. Um aumento evolutive com o tempo na complexidade 
do organismo pode parecer a primeira vista violar a segunda lei da termodinamica, mas isso nao e verdadeiro. A 
complexidade dos organismos e adquirida e mantida atraves do uso e dissipa9ao constante da energia fiuindo do Sol para a 
biosfera. A sobrevivencia, o crescimento e a reprodu9ao dos animals exigem energia proveniente da quebra de moleculas 
complexas do alimento em produtos organicos residuals simples. Os processes pelos quais os animals adquirem energia 
atraves da nutri9ao e respira9ao se revelampara nos atraves de muitas ciencias fisiologicas. 

ZOOLOGIA COMO PARTE DA BIOLOGIA 

Os animals formam um ramo distinto da arvore evolutiva da vida. E um grande e antigo ramo originado nos mares pre- 
cambrianos ha cerca de 600 milhoes de anos. Os animals formam parte de umramo ainda maior conhecido como eucariotas, 
organismos cujas celulas contem um nucleo envolto por membrana. Esse ramo maior abrange plantas, fungos e numerosas 
formas unicelulares. Talvez a caracteristica mais distinta dos animals como um grupo seja o seu mode de nutri9ao, que 
consiste em comer outros organismos. Esse meio basico de vida levou a evolu9ao animal por meio de diversificados sistemas 
de captura e processamento de umamplo elenco de itens alimentares, bemcomo para a locomo9ao. 

Os animals podem ser distinguidos tambem pela ausencia de caracteristicas que evoluiram em outros eucariotas, mas nao 
nos animals. As plantas, por exemplo, usam energia luminosa para produzir compostos organicos (fotossintese) e 
desenvolveram paredes celulares rigidas que envolvem suas membranas; a fotossintese e as paredes celulares estao ausentes 
nos animals. Os fungos adquirem nutri9ao pela absor9ao de moleculas organicas pequenas do seu ambiente, e seu piano 
corporal apresenta filamentos tubulares chamados hifas', essas estruturas estao ausentes no reino animal. 

Alguns organismos que nao sao animals e plantas combinam propriedades dos animals e das plantas. Por exemplo, 
Euglena (Figura 1 . 10 ) locomove-se e e um organismo unicelular similar as plantas por ser fotossintetico, mas assemelha-se 
aos animals na sua habilidade de ingerir particulas de alimento. Euglena e parte de uma linhagem eucaridtica separada que 
divergiu cedo das plantas e animals na histdria evolutiva das eucariotas. Euglena e outros eucariotas unicelulares cram 
anteriormente agrupados no reino Protista, embora esse reino seja um agrupamento arbitrario de taxons que nao sao de 
familias prdximas e, portanto, viola os principios taxondmicos (ver Capitulo 10 ). 










Nos resumimos nos Capitulos 8 e 9 a estrutura fundamental e as caracterlsticas de desenvolvimento que evolulram no 
reino animal. 



Figura 1.10 Alguns organismos que nao sao nem animais nem plantas, como o unicelular Euglena (mostrado 
aqui) e Volvox (ver Figura 1.3), combinam propriedades que distinguem os animais (locomogao) das plantas 
(capacidade fotossintetica). 

PRINCI'PIOS DA CIENCIA 
Natureza da ciencia 

Estabelecemos na primeira Ifase deste capltulo que a zoologia e o estudo cientlfico dos animais. Assim, um entendimento 
basico da zoologia exige um conhecimento do que e ciencia, daquilo que nao e, e de como o conhecimento e adquirido pelo 
uso do metodo cientifico. 

Ciencia e ummeio de formular questoes e, as vezes, obter respostas precisas sobre o mundo natural. Embora a ciencia, no 
sentido moderno, tenha aparecido recentemente na historia humana (nos ultimos 200 anos), a tradigao de fazer perguntas sobre 
0 mundo natural e uma pratica ancestral. Nesta segao, examinamos a metodologia que a zoologia compartilha com a ciencia 
como um todo. Esses procedimentos para construir explicagoes baseadas em dados dos fenomenos naturais distinguem as 
ciencias das atividades que excluimos do dominio da ciencia, como a arte e a religiao. 

Apesar do enorme impacto que a ciencia tern tido sobre nossas vidas, muitas pessoas tern apenas um entendimento 
minimo da natureza real da ciencia. For exemplo, em 19 de margo de 1981, o governador do Arkansas sancionou a Lei do 
Tratamento Equilibrado para a Ciencia da Criagao e Ciencia da Evolugao (Lei 590 de 1981). Essa lei apresentou falsamente o 
binomio “criagao-ciencia” como uma questao cientificamente valida. “Criagao-ciencia” e na realidade uma posigao religiosa 
defendida por uma minoria da comunidade religiosa americana e nao e qualificada como ciencia. A sangao dessa lei levou a 
umprocesso historico, julgado emdezembro de 1981 na corte do Juiz William R. Overton, Corte Distrital dos EUA, Distrito 
Oriental do Arkansas. A demanda foi interposta pela Uniao Americana pelas Liberdades Civis em favor de 23 queixosos, 
formada por um certo numero de lideres e grupos religiosos representantes de varias denominagoes, pais e associagoes 
educacionais. Os queixosos questionaram a lei como uma violagao da Primeira Emenda da Constituigao dos EUA da America, 
que proibe o “estabelecimento de religiao” pelo governo. Essa proibigao inclui aprovar uma lei que favoreceria ou preferiria 
uma religiao a outra. Em 5 de Janeiro de 1982, o Juiz Overton proibiu no Estado do Arkansas a aplicagao da Lei 590 
permanentemente. 

A natureza da ciencia foi tratada por um numero consideravel de testemunhas durante o julgamento. Algumas testemunhas 
definiram ciencia simplificadamente, ou de maneira demasiado irrformativa, como “o que e aceito pela comunidade cientifica” 
e “aquilo que os cientistas fazem”. Entretanto, outros testemunhos de cientistas habilitaram o Juiz Overton a determinar 
explicitamente as seguintes caracteristicas essenciais da ciencia: 

1. E guiada pela lei natural. 

2. Precisa ser esclarecedora com referenda a lei natural. 

3. E passivel de ser testada emrelagao ao mundo observavel. 

4. Suas conclusoes sao experimentais, isto e, nao sao necessariamente a palavra final. 

5. Pode ser refutada. 

A busca do conhecimento cientifico deve ser guiada pelas Ids fisicas e quimicas que governam o estado da existenda. O 
conhecimento cientifico precisa explicar o que e observado com referencia a lei natural sem exigir a intervengao de um ser ou 








for 9 a sobrenatural. Precisamos estar aptos a observar eventos no mundo real direta ou indiretamente, para testar hipoteses 
sobre a natureza. Se obtivermos uma conclusao relativa a algum evento, precisamos estar sempre prontos a descarta-la ou 
modifica-la se observances mais completas a contradisserem Como o Juiz Overton estabeleceu, “Embora sejamlivres para 
abordar a inquirinao cientlfica de qualquer maneira escolhida, nao podem descrever apropriadamente a metodologia usada 
como cientlfica se comenam com uma conclusao e recusam-se a muda-la, co nfr ontados com evidencias desenvolvidas durante 
0 curso da investiganao”. A ciencia esta isolada da religiao, e os resultados da ciencia nao favorecem uma posinao religiosa 
cm relanao a outra. 

Infelizmente, a posinao religiosa antigamente conhecida como “crianao-ciencia” reapareceu na politica americana com o 
nome de “Teoria do projeto inteligente”. Nos somos fornados mais uma vez a defender o ensino da ciencia contra esse dogma 
desprovido de significado cientifico. Em 20 de dezembro de 2005, o Juiz John E. Jones III, da Corte Distrital dos EUApara o 
“Middle District” da Pensilvania, julgouinconstitucional o ensino do projeto inteligente, defendido emuma a^ao pela junta da 
escola Dover. Os eleitores locals ja tinham rejeitado os oito membros do juri que apoiavam o requerimento do projeto 
inteligente, substituindo-os com candidates que se opunham ativamente a ensinar o projeto inteligente como ciencia. 

O metodo cientifico 

Esses criterios essenciais da ciencia formam o metodo hipotetico-dedutivo. Esse metodo exige gerar hipoteses ou respostas 
potenciais a questoes que estao sendo formuladas. Essas hipoteses sao em geral baseadas em observances anteriores da 
natureza, ouderivadas de teorias baseadas nessas observances. As hipoteses cientificas com Ifequencia sao afirmanoes gerais 
sobre a natureza que podem explicar um grande numero de observanoes diversificadas. A hipotese de Darwin sobre a selenao 
natural, per exemplo, explica as observanoes de que muitas especies diferentes tern propriedades que as adaptam aos seus 
ambientes. Com base nas hipoteses, o cientista precisa fazer uma previsao a respeito de observanoes futuras. O cientista 
precisa dizer; “Se a minha hipotese e uma explicanao valida para observanoes passadas, entao observances futuras deverao 
ter certas caracterlsticas”. As melhores hipoteses sao aquelas que fazem muitas previsoes que, ease erradas, conduzirao a 
rejeinao, ourefutanao, da hipotese. 

Resume-se o metodo cientifico emuma serie de passes: 

1. Observanao 

2. Questionamento 

3. Hipotese 

4. Teste emplrico 

5. Conclusoes 

6. Publicanao. 

As observances sao umprimeiro passo crltico na avalianao das historias de vida das populanoes naturals. Por exemplo, 
as observances de populanoes de mariposas em areas industrials da Inglaterra por mais de um seculo revelaram que as 
mariposas nas areas poluidas tendem principalmente a ter asas e corpos de coloranao escura, enquanto as mesmas mariposas 
em areas nao poluidas apresentam uma cor mais clara. Podemos observar isso em varias especies de mariposa, mas aqui nos 
focaremos na especie Biston betularia. 

Nossa pergunta e: “Por que os padroes de pigmentanao variam de acordo com o habitatT' Sem qualquer conhecimento 
previo da biologia dessas populanoes de mariposas, uma hipotese poderia ser que a coloranao e infiuenciada de alguma forma 
por uma anao direta do meio. A ingestao de fuligempor lagartas pode de alguma forma escurecer a pigmentanao das mariposas 
adultas? Pode-se testar essa hipotese criando mariposas em condinoes artificials. Se tanto as mariposas com pigmentanoes 
mais claras como as com pigmentanoes mais escuras pudessem se reproduzir em ambientes nao poluidos, nossa hipotese 
preveria que a prole de ambas apresentaria uma pigmentanao mais clara; por outre lado, a prole de ambos os grupos teria uma 
pigmentanao mais escura se reproduzidos em ambientes poluidos. 

Construimos uma hipotese nula para testar nossa hipotese. Uma hipotese nula e aquela que permite um teste estatistico de 
nossos dados a fim que esta possa ser rejeitada caso seja falsa. Podemos escolher como hipotese nula a previsao de que 
mariposas criadas em ambientes nao poluidos apresentariam pigmentanao mais clara independentemente de seus pais seremde 
populanoes claras ou escuras (melanica) e a de que lagartas de ambas as populanoes criadas em ambientes poluidos seriam de 


forma escura. Esse e um caso especial de experimento de “jardim comum”, como usado na agricultura. Popula^oes 
contrastantes de habitats diferentes mantemsuas caracteristicas contrastantes quando criadas emumjardim comum? 

No caso da Bistort betularia, o experimento do jardim comum revela que as cores de asa contrastantes de popula^oes de 
ambientes poluidos e nao poluidos sao mantidas no jardim comura A prole de mariposas de popula96es criadas emambientes 
poluidos mantem a pigmenta9ao escura de seus pais, enquanto a prole de mariposas com pigmenta9ao mais clara apresenta 
colora9ao mais clara como seus pais. Rejeitamos, assim, a hipotese de que o contraste de cor represente uma a9ao direta das 
condi96es do meio. 

Produzimos um conhecimento importante ao rejeitar nossa hipotese inicial. Agora, vamos testar uma hipotese alternativa 
de que a pigmenta9ao e um atributo genetico entre as Bistort betularia. Por meio do uso da metodologia genetica de Gregor 
Mendel (ver adiante), cruzamos as popula96es de colora96es claras e escuras e tra9amos a heran9a de pigmenta9ao nas 
popula96es seguintes. Os resultados do experimento revelaram que a prole gerada pelo cruzamento de popula96es claras e 
escuras apresentou pigmenta9ao escura e que a progenie de segunda gera9ao incluia tanto mariposas claras como escuras na 
razao 3:1 prevista pela hipotese nula para um atributo mendeliano determinado por um gene unico. 

Ainda nao respondemos a nossa pergunta inicial; por que a pigmenta9ao difere entre popula96es criadas em ambientes 
poluidos e nao poluidos? Aprendemos, porem, que a questao central e por que formas diferentes de um unico gene apresentam 
Ifequencias contrastantes nesses dois ambientes. Sabemos que as popula96es de mariposas ja habitam a Inglaterra bem antes 
da instaura9ao da polui9ao industrial. As popula96es com pigmenta9ao mais clara provavelmente assemelham-se as condi96es 
de seus ancestrais, entao qual o motive de tantas mariposas de pigmenta9ao escura acumuladas nos ambientes poluidos? A 
hipotese mais simples e que as mariposas de forma escura apresentam maior probabilidade de sobreviver e se reproduzir em 
ambientes poluidos. 

Outras observa96es sobre as Bistort betularia revelaram que e comum as mariposas serem ativas a noite e inativas 
durante o dia, descansando na casca das arvores. Ao contrastar fotografias de mariposas claras e escuras repousando na casca 
de uma arvore coberta de liquen e sem polui9ao e na casca de uma arvore coberta de fuligem, chegamos a uma hipotese que 
pode explicar por que mariposas de forma escura predominam em ambientes poluidos. AFigura 1.11 mostra que a mariposa 
de colora9ao mais clara fica camuflada na superftcie sem polui9ao, onde a mariposa escura torna-se mais visivel; em 
contraposi9ao, a mariposa escura fica camuflada na casca coberta de fuligem onde a mariposa clara toma-se bastante visivel. 
A camufiagem sugere que umpredador que usa sua visao para encontrar sua presa mata com mais Ifequencia as mariposas que 
contrastam com a cor de fundo do seu local de descanso diurno. Como podemos testar essa hipotese? 

Muitas aves sao predadoras diurnas guiadas ate sua presa por meio de pistas visuais. Muitos experimentos mostraram que 
as aves irao atacar os modelos em argila que muito se assemelham a suas presas favoritas. Para testar nossa hipotese, 
podemos criar modelos em argila de mariposas claras e de forma melanica. Colocamos numeros iguais de modelos claros e 
escuros tanto na casca de arvores limpas como na casca de arvores cobertas de fuligem. Quando uma ave ataca o modelo em 
argila, normalmente deixa uma marca do bico na argila. Como a forma do bico varia entre as especies de aves, podemos saber 
atraves desta qual especie atacou o modelo. Nossa hipotese nula e que ha impressoes do bico em quantidades iguais de formas 
escuras e claras nas superficies compolui9ao e limpa. Nos rejeitamos essa hipotese se encontrarmos uma quantidade bem 
maior de impressoes dos bicos em modelos nao camufiados do que em camufiados. Os modelos escuros devem ser atacados 
preferencialmente nas condi96es nao poluidas e os claros preferencialmente nas condi96es poluidas. Observe que, nesse caso, 
a hipotese nula usada e o oposto de nossa explica9ao principal de que as aves destroem preferencialmente mariposas nao 
camufiadas. Por isso, os dados que rejeitam a hipotese nula servempara respaldar nossa explica9ao preferencial. 

Como esperado, experimentos desse tipo tern rejeitado a hipotese nula, respaldando nossa explica9ao de que as 
mariposas escuras prevalecem em ambientes poluidos porque sua cor escura as protege de se tomarem presas de aves durante 
0 dia. Pode-se observar que nossos experimentos nos levaram a uma explica9ao solida e especifica para as observa96es 
iniciais. E uma hipotese forte de trabalho, mas nossos experimentos nao provaram sua precisao. Podemos testa-la a seguir de 
diversas formas. Por exemplo, podemos criar mariposas claras e escuras em numeros iguais em um cativeiro externo que nao 
contenha aves; nossa hipotese nula entao sera que as formas claras e escuras devem sobreviver em numeros iguais 
independentemente de se a casca da arvore esta poluida ounao. Ao rejeitar essa hipotese nula, estariamos sugerindo que nossa 


explica^ao preferencial nao e a resposta completa para nossa pergunta original. 

Publicamos nossos resultados e conclusoes no intuito de orientar futuros pesquisadores para testar nossa hipotese. Ao 
longo do seculo passado, muitos trabalhos de pesquisa publicaram sens resultados e explioa96es sobre o “melanismo 
industrial” em mariposas. Com algumas ambiguidades, a explica9ao favoreeida e que a preda9ao difereneial das aves sobre 
mariposas nao eamufladas explica melhor o melanismo industrial. Esses estudos receberam muita aten9ao porque essa 
explica9ao ilustra ummecanismo da teoria da sele9ao natural de Darwin (Capitulo 1 ). 

Note que uma hipotese nao pode ser provada usando-se o metodo cientifico. Se os dados disponiveis sao compativeis 
com esse fato, a hipotese serve como umguia para a coleta adicional de dados que potencialmente poderiamrejeita-la. Nossas 
hipoteses melhor sucedidas sao as que fazem previsoes especificas confirmadas por um grande numero de testes empiricos. 

Se uma hipotese e bastante poderosa em explicar uma ampla variedade de fenomenos relacionados, ela atinge o status de 
teoria. Asele9ao natural e umbomexemplo. Nosso exemplo do uso da sele9ao natural para explicar padroes de pigmenta9ao 
observados em popula96es de mariposas e apenas um dos muitos fenomenos aos quais a sele9ao natural se aplica. A sele9ao 
natural fornece uma explica9ao potencial para a ocorrencia de muitos atributos diferentes distribuidos virtualmente entre todas 
as especies animais. Cada uma dessas instancias constitui uma hipotese especifica gerada a partir da teoria da sele9ao natural. 
Note que a refuta9ao de uma hipotese especifica, apesar disso, nao conduz necessariamente a rejei9ao da teoria como umtodo. 
A sele9ao natural pode falhar, por exemplo, em explicar as origens do comportamento humano, mas fornece uma explica9ao 
excelente para muitas modifica96es estruturais da extremidade pentadactila (com cinco dedos) dos membros dos vertebrados 
para diversas fun96es. Os cientistas testam muitas hipoteses subsidiarias de suas grandes teorias, para questionar a 
generaliza9ao de suas aplica96es. As teorias capazes de explicar o maior elenco de fenomenos naturais diferentes sao as mais 
uteis. 



Figura 1.11 Formas Claras e melanicas da mariposa-de-pimenta Biston betularia, sobre A, uma arvore coberta 
por liquens em area nao urbana, nao poluida, e B, sobre uma arvore coberta de fuligem proxima a area industrial 
de Birmingham, Inglaterra. As cores dessas variedades tern uma base genetica simples. C, Declinio recente na 
frequencia da forma melanica da mariposa-de-pimenta com a redugao da poluigao nas areas industriais da 
Inglaterra. A frequencia das formas melanicas ainda excedia os 90% em 1960, quando as emissoes de fumaga e 
dioxide de enxofre eram altas. Posteriormente, conforme as emissoes declinaram e os liquens de cor clara 
comegaram a crescer novamente sobre os troncos das arvores, a forma melanica tornou-se mais conspicua aos 
predadores. Por volta de 1986, apenas 50% das mariposas ainda eram da forma melanica; o restante tinha side 
substituido pela forma clara. 

Enfatizamos que, quando a palavra “teoria” e usada por cientistas, seu significado nao e “especulagao”, tal como se 
entende na linguagemcoloquial. Afalha emfazer essa distingao e marcante nos questionamentos criacionistas da evolugao. Os 
criacionistas chamam a evolugao de “apenas uma teoria”, como algo pouco melhor do que uma aspiragao. Na verdade, a 
teoria da evolugao esta sustentada por evidencias tao macigas que a maioria dos biologos encara o repudio a evolugao como 
equivalente ao repudio ao pensamento racional. Nao obstante, a evolugao, como todas as outras teorias em ciencia, nao pode 
ser provada emtermos matematicos, mas e passivel de teste, de experimentagao e refutagao. 

Teorias robustas que guiam extensos campos de pesquisa sao chamadas de paradigmas. A historia da ciencia mostra que 
ate paradigmas fundamentais podem ser rejeitados e substituidos, quando nao se ajustam as nossas observagoes do mundo 
natural. Sao entao substituidos por novos paradigmas numprocesso chamado de revolugao ciendfica. Por exemplo, antes de 



1800 , as especies animals eram estudadas como se fossem historicamente entidades imutaveis e nao aparentadas. As teorias 
de Darwin conduziram a uma revolu^ao cientifica que substituiu essas ideias pelo paradigma evolutivo. Este tern guiado a 
pesquisa biologica por mais de 150 anos, e, ate a presente data, nao ha evideneia eientifiea que o refute; ela temum forte 
poder explieativo e eontinua a guiar a inquiri^ao ativa do mundo natural. Ateoria evolutiva e geralmente como a pedra angular 
da biologia. 

Qufmicos e ffsicos frequentemente usam o termo "lei" para denominar teorias muito corroboradas que parecem aplicar-se sem exce^o ao mundo fisico. Tais leis sao 
consideradas uniformes atraves do tempo e do espago. Como o mundo biologico e limitado espadal e temporalmente, e ainda porque as mudan^as evolutivas 
produziram uma enorme diversidade de formas com propriedades emergentes diversificadas em niveis miiltiplos (Quadro 1.1), os biologos atualmente evitam usar 
0 termo "lei" para as suas teorias. Quase todas as leis propostas no passado mostraram ser aplicaveis apenas a algumas das diversas formas de vida e nao a todas. As 
leis da hereditariedade de Mendel, por exempio, nao se aplicam as bacterias e frequentemente sao violadas mesmo em especies de plantas e animals que, em geral, 
as seguem. As teorias de Darwin de mudanga perpetua e descendencia comum das formas de vida (adiante) sao talvez as linicas afirmagoes as quais e possivel 
chamar de maneira compreensivel de leis da biologia. 

Metodos comparativos versus experimentais 

As numerosas hipoteses testadas sobre o mundo animal podem ser agrupadas em duas grandes categorias.* A primeira 
categoria procura explicar as causas proximais (ou imediatas) que subjazema opera9ao dos sistemas biologicos em locals e 
periodos de tempo particulares. Englobam problemas em explicar como os animais realizam suas fun96es metabolicas, 
fisiologicas e comportamentais nos niveis molecular, celular, de organismo e ate populacional. Por exempio, como se expressa 
a informa9ao genetica no direcionamento da sintese proteica? O que sinaliza a divisao celular para a produ9ao de novas 
celulas? Como a densidade populacional afeta a fisiologia e o comportamento dos organismos? 

Hipoteses de causas proximais sao testadas usando o metodo experimental. Nosso objetivo e testar a explica9ao 
mecanicista de um sistema biologico. Nos fazemos previsoes dos resultados de um tratamento experimental do sistema 
baseado na nossa tentativa de explica9ao dele. Se a nossa explica9ao estiver correta, entao o resultado previsto deve ocorrer. 
Se observarmos um resultado nao esperado, apos o tratamento experimental, saberemos que nossa explica9ao esta incorreta ou 
incompleta. As condi96es experimentais sao repetidas para eliminar as ocorrencias ao acaso que poderiam produzir 
conclusoes erroneas. Controles - repeti96es do procedimento experimental sem presen9a de tratamento - eliminam fatores 
desconhecidos que poderiam distorcer o resultado do experimento. Os processos pelos quais os animais mantem a temperatura 
corporea sob condi96es ambientais diversas, digerem o seu alimento, migram para novos habitats ou armazenam energia sao 
alguns exemplos adicionais de fenomenos fisiologicos estudados por meio de experimentos (ver Capitulos 29 a 36 ). A 
experimenta9ao e importante em todos os niveis de complexidade bioldgica, incluindo a biologia molecular, a biologia 
celular, a endocrinologia, a biologia do desenvolvimento, o comportamento animal e a ecologia de comunidades. 

Nosso exempio na se9ao anterior de usar modelos de mariposas em argila para testar a preda9ao de aves sobre formas de 
cores diferentes ilustra o teste por meio de experimentos de uma hipdtese. Ao colocarmos modelos escuros emfundos claros e 
escuros, observamos que as aves atacam com muito mais If equencia aqueles nos fundos claros do que os modelos escuros nos 
fundos escuros. Nossa interpreta9ao de que as mariposas escuras em fundos escuros evitam a preda9ao por meio da 
camuflagem requer um controle. Talvez as aves optempor se alimentar apenas emgalhos limpos e claros. Nosso controle sera 
colocar mariposas claras tanto no fundo claro como escuro. Quando observamos que as aves atacam preferencialmente os 
modelos claros colocados em fundo escuro, rejeitamos a hipdtese de que as aves preferem nao se alimentar em superficies 
poluidas e escuras. A interpreta9ao mais simples seria que os resultados, conforme aqui descritos, sao que as aves comerao 
tanto mariposas claras como escuras se essas estiverem repousando em fundos de cores contrastantes e que a camuflagem 
esconde as possiveis presas da preda9ao das aves. 

Contrastando com as questoes relativas as causas imediatas dos sistemas bioldgicos estao as questoes das causas finals 
que produziram esses sistemas e suas caracteristicas distintas ao longo do tempo evolutivo. Por exempio, quais os fatores 
evolutivos que causaram a aquisi9ao de padroes complexos de migra9ao sazonal, entre areas tropicais e temperadas, por 
algumas aves? Por que especies diferentes de animais contem mimero de cromossomos diferentes em suas celulas? Por que 


algumas especies animais mantem sistemas sociais complexos, enquanto outras apresentam individuos solitaries? 

Os testes de hipotese de causalidade final requerem o metodo comparative. Comparamos caracteristicas da biologia 
molecular, da biologia celular, da estrutura dos organismos, do desenvolvimento e da ecologia entre especies aparentadas para 
identificar os seus padroes de varia 9 ao. Usamos, entao, os padroes de similaridade e dissimilaridade para testar hipoteses de 
parentesco e, assim, reconstruir a arvore evolutiva que relaciona as especies em estudo. Os avan 9 os na tecnologia de 
sequenciamento de DNA permitem testes precisos de rela 96 es entre todas as especies animais. Usamos, a seguir, a arvore 
evolutiva para examinar hipoteses das origens evolutivas das diversas propriedades moleculares, celulares, do organismo e 
populacionais, observadas no mundo animal. For exemplo, a metodologia comparativa rejeita a hipotese de uma origem 
comum para a capacidade de voo em morcegos e aves. A morfologia comparada dos vertebrados e as compara 96 es das 
sequencias de DNA das especies vivas claramente colocamos morcegos nos mamiferos (Capitulo 28), e as aves, emumgrupo 
separado que tambem inclui crocodiles, lagartos, cobras e tartarugas (ver Figura 23.2). O ancestral comum mais recente 
desses vertebrados evidentemente nao podia voar, e uma analise mais atenta revela que morcegos e aves desenvolveram o voo 
por meio de modifica 96 es muito diferentes de seus corpos e membros anteriores (Capitulo 27). As causas finals do voo nos 
morcegos e nas aves requerem explica 96 es separadas, e nao uma compartilhada. Do mesmo modo, o metodo comparativo 
revela que a homeotermia (Capitulo 30) evolui em uma linhagem ancestral para as aves e, separadamente, em uma linhagem 
ancestral para os mamiferos. Alemdisso, estudos comparativos de fossil de aves rejeitama hipotese de que as penas surgiram 
para o proposito do voo, porque as penas antecedema evolu 9 ao do dispositivo de voo nos ancestrais das aves. As penas mais 
provavelmente serviam, a principio, principalmente para o isolamento e apenas, posteriormente, passaram a desempenhar um 
papel na aerodinamica. E precise esclarecer que nenhuma dessas questoes historicas importantes poderia ter sido respondida 
por meio de experimentos. 

O metodo comparativo depende Ifequentemente dos resultados da ciencia experimental como ponto de partida. O metodo 
comparativo, da mesma forma, aplica-se a todos os niveis de complexidade biologica, conforme exemplificado pelos campos 
da evolu 9 ao molecular, biologia celular comparada, anatomia comparada, fisiologia comparada e sistematica filogenetica. 

0 USD por um dentista da frase "causa final", diferentemente do uso de Aristoteles, nao implica um objetivo preconcebido para os fenomenos naturals. Um 
argumento de que a natureza apresenta um objetivo predeterminado, como a evolugao da mente humana, e chamado teleologico. Teleologia e a no0o erronea 
de que a evolu^o dos organismos vivos e guiada em dire^o ao proposito de chegar a um projeto otimo. Um grande sucesso da teoria evolutiva de Darwin e sua 
rejepo da teleologia para explicar a diversifica^o biologica. 

TEORIAS DA EVOLUgAO E HEREDITARIEDADE 

Abordaremos agora considera 96 es especificas sobre os dois principals paradigmas que orientam a pesquisa zoologica atual: a 
teoria da evolu 9 ao de Darwin e a teoria cromossomica da heran 9 a. 

Teoria da evolu^ao de Darwin 

A teoria da evolu 9 ao de Darwin tern hoje mais de 150 anos (ver Capitulo 6 ). Darwin articulou a teoria completa quando 
publicou seu famoso livro A Origem das Especies e a Selegdo Natural (On the Origin of Species by Means of Natural 
Selection) na Inglaterra, em 1859 (Figura 1.12). Atualmente, pergunta-se Ifequentemente aos biologos: “O que e darwinismo?” 
e “Os biologos ainda aceitam a teoria da evolu 9 ao de Darwin?” Essas questoes nao admitem respostas simples, porque o 
darwinismo abrange varias teorias diferentes, embora mutuamente compativeis. O Professor Ernst Mayr da Universidade de 
Harvard ressaltou que o darwinismo deveria ser entendido como um conjunto de cinco teorias principals. Essas cinco teorias 
tern origens e destines diferentes e nao podem ser tratadas como uma defini 9 ao unica. Sao elas: (1) mudan 9 a perpetua, (2) 
descendencia comum, (3) multiplica 9 ao de especies, (4) gradualismo e (5) sele 9 ao natural. Aceita-se geralmente que as tres 
primeiras tenham aplica 9 ao universal no mundo vivo. O gradualismo e a sele 9 ao natural sao claramente partes do processo 
evolutive, mas seu poder explanatorio talvez nao seja tao ample como pretendeu Darwin. Os criacionistas, com Ifequencia, 
enganam-se ao apresentar controversias legitimas com respeito ao gradualismo e a sele 9 ao natural como contesta 96 es as tres 
primeiras teorias ja apresentadas aqui, apesar da forte sustenta 9 ao oferecida por todas as observa 96 es relevantes a validade 
delas. 


Figura 1.12 A teoria da evolugao moderna esta fortemente identificada com Charles Robert Darwin, o qual, com 
Alfred Russel Wallace, forneceu a primeira explicagao verossimil para a evolugao. Esta fotografia de Darwin foi 
tirada em 1854, quando ele tinha 45 anos de idade. Seu livro mais famoso, Aorigem das Especies {On the Origin 
of Species), foi publicado 5 anos mais tarde. 

Mudan^a perpetua. Essa e a teoria basica da evolugao sobre a qual todas as outras repousam. Ela afirma que o mundo vivo 
nao e eonstante, nem perpetuamente eiclieo, mas esta sempre em mudanga, com continuidade entre as formas de vida do 
passado e do presente. As formas variaveis dos organismos solfem transformagoes mensuraveis ao longo das geragoes atraves 
do tempo. Originada na antiguidade, essa teoria nao obteve aceitagao ampla ate Darwin defende-la no contexto de suas outras 
quatro teorias. A “mudanga perpetua” esta documentada pelo registro fossil, o qual refuta claramente as demandas 
criacionistas por uma origemrecente de todas as formas vivas. Como ela temresistido a repetidos testes e e sustentada por um 
impressionante numero de observagoes, nos agora entendemos a “mudanga perpetua” como um fato cientifico. As evidencias 
temrejeitado todas as alternativas racionais a essa teoria. 

Descendencia comum. A segunda teoria darwinista, “descendencia comum”, afirma que todas as formas de vida descendem 
de um ancestral comum por meio de uma ramificagao de linhagens (Eigura 1.13). O argumento oponente, que as formas de vida 
apareceram independentemente e descendem ate o presente de genealogias nao lineares e ramificadas, e refutado por estudos 
comparativos quanto a forma dos organismos, estrutura celular e estruturas macromoleculares (incluindo aquelas do material 
genetico, o DNA). Todos esses estudos confirmam a teoria de que a historia da vida tern a estrutura de uma arvore evolutiva 
ramificada, conhecida como filogenia. As especies que compartilham um ancestral comum ha um tempo relativamente recente 
tern mais caracteristicas similares em todos os niveis do que as especies que apresentam apenas uma antiga ancestralidade 
comum. Boa parte da pesquisa e guiada pela teoria de Darwin da descendencia comum e direcionada a reconstruir a filogenia 
da vida, usando os padroes de similaridade e dissimilaridade observados entre as especies. A filogenia resultante serve de 
base para nossa classificagao taxonomica dos animais (ver Capitulo 10). 
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Figura 1.13 Lima das primeiras arvores da vida, desenhada em 1874, pelo biologo alemao Ernst Haeckel, que foi 
bastante influenciado pela teoria da descendencia comum de Darwin. Embora ela fosse uma hipotese boa 
naquela epoca, muitos dos agrupamentos especificos mostrados nesta arvore foram refutados. 

Multiplica^ao de especies. A terceira teoria de Darwin estabeleee que o proeesso evolutive produz novas espeeies pela 
divisao e transforma 9 ao de espeeies mais antigas. Hoje as espeeies sao geralmente vistas eomo popula^oes reprodutivamente 
distintas que emgeral, mas nao sempre, diferemumas das outras na forma dos organismos. Quando a especie esta totalmente 
formada, a reprodu 9 ao entre membros de especies diferentes nao ocorre ou e muito restrita de forma a permitir que linhagens 
de especies possam emergir. Os evolucionistas acreditam, em geral, que a divisao e a transforma 9 ao de linhagens produzam 
especies novas, embora ainda haja muita controversia concernente aos detalhes desse proeesso (ver Capitulo 6) e ao 
significado preciso do termo “especie” (ver Capitulo 10). Boa parte da pesquisa cientifica ativa estuda os processos 
historicos geradores de especies novas. 

Gradualismo. O gradualismo estabeleee que as grandes diferen 9 as em estruturas anatomicas que caracterizam especies 
diferentes originaram-se por meio da acumula 9 ao de inumeras pequenas mudan 9 as incrementais por longos periodos de tempo. 
Essa teoria e importante porque mudan 9 as geneticas com grandes efeitos na forma do organismo sao em geral danosas a ele. E 
possivel, entretanto, que algumas variedades geneticas causadoras de efeitos importantes no organismo sejam suficientemente 
beneficas para serem favorecidas pela sele 9 ao natural. Por exemplo, alguns membros da especie de peixe Cichlasoma 
minckleyi ostentam maxilas muito desenvolvidas, musculos e dentes capazes de quebrar moluscos. Esses individuos sao tao 
diferentes de outros membros da especie que ja foram erroneamente descritos eomo pertencentes a outra especie. Uma chave 
genetica ou de desenvolvimento simples parece produzir essa forma “molariforme” eomo um enorme degrau evolutivo, em vez 
de uma serie de degraus ou formas intermediarias no proeesso evolutivo. Assim, a evolu 9 ao gradual nao pode explicar a 
origemde todas as diferen 9 as estruturais que observamos entre as especies (Figura 1.14). Os cientistas ainda estao estudando 
ativamente essa questao. 











































































Sele^ao natural, A sele^ao natural, a teoria mais famosa de Darwin, apoia-se emtres proposi^oes. Primeira: existe varia^ao 
entre os organismos (no interior de popula^oes) ematributos anatomieos, comportamentais e fisiologicos. Segunda; a varia^ao 
e pelo menos parcialmente herdavel e, assim, a prole tende a ser semelhante aos pais. Tereeira: organismos eom formas 
diferentes deixam proles com numeros diferentes para as futuras gera96es. As varia96es que permitem aos seus possuidores 
explorarem mais efetivamente seus ambientes, preferencialmente, sobreviverao e serao transmitidas as futuras gera96es. Por 
muitas gera96es novos atributos favoraveis serao disseminados por toda a popula9ao. O acumulo dessas mudan9as leva em 
longos periodos de tempo a produ9ao de novas caracteristicas em organismos e a novas especies. A sele9ao natural e, 
portanto, umprocesso criativo gerador de formas novas das pequenas varia96es individuals, que ocorrem entre organismos de 
uma popula9ao. 



aves havaianas {hawaiian honeycreepers) mostradas aqui. Essa teoria tern sido questionada quando explica a 
evolugao de caracteres como escamas, penas e pelos dos vertebrados pelo estabelecimento de uma estrutura 
ancestral comum. O geneticista Richard Goldschmidt entendeu essas estruturas como incapazes de estarem 
ligadas por qualquer sequencia de transformagao gradual, sendo necessarias, assim, mutagoes de grande efeito 
fenotipico, que ele chamou de “monstros esperangosos”. 

A selegao natural explica por que os organismos sao construidos para atender as demandas dos seus ambientes, um 
fenomeno chamado adapta9ao (Figura 1 . 15 ). A adaptagao e o resultado esperado de umprocesso acumulador das variantes 
mais favoraveis, que ocorreram em uma populagao, atraves de longos periodos de tempo evolutivo. A adaptagao foi vista 
anteriormente como uma forte evidencia contra a evolugao, e a teoria da selegao de Darwin, portanto, foi importante para 
convencer as pessoas que um processo natural, capaz de ser estudado cientificamente, poderia produzir novas especies. 
Demonstrar que processes naturals poderiam produzir adaptagao foi importante para o sucesso final das cinco teorias de 
Darwin. 










FIgura 1.15 De acordo com a teoria darwiniana da evolugao, as formas diferentes dos membros anteriores 
desses vertebrados foram moldadas por selegao natural para adapta-los a fungoes diferentes. Veremos em 
capitulos posteriores que, apesar dessas diferengas adaptativas, esses membros compartilham similaridades 
estruturais basicas. 

A teoria da selegao natural de Darwin defrontou-se com um grande obstaculo quando foi inicialmente proposta: ela 
carecia de uma teoria de hereditariedade estabelecida. As pessoas assumiram incorretamente que a hereditariedade era um 
processo de mistura, portanto, qualquer variedade nova favoravel surgida emuma populagao seria perdida. O carater variante 
novo aparece inicialmente emumunico organismo, e esse organismo deve copular comumnao portador do carater novo. Sob 
a heranga por mistura, a prole do organismo apresentaria apenas uma forma diluida do carater favoravel. Essa prole, de 
maneira similar, copularia com outras cujo carater favoravel nao existiria. Com seus efeitos diluidos pela metade a cada 
geragao, o carater finalmente deixaria de existir. A selegao natural seria completamente ineficaznessa situagao. 

Darwin nunca foi capaz de contradizer essa critica com sucesso. Nao ocorreu a Darwin que os fatores hereditarios 
pudessem ser discretos e nao misciveis e que um novo variante genetico poderia persistir inalterado de uma geragao a 
proxima. Esse principio e conhecido como heranga particulada. Eoi estabelecida apos 1900 com a descoberta dos 
experimentos geneticos de Gregor Mendel, e foi finalmente incorporada ao que chamamos atualmente de teoria cromossomica 
da heranga. Usamos o termo neodarwinismo para descrever as teorias de Darwin modificadas pela incorporagao da teoria de 
hereditariedade. 

Hereditariedade mendeliana e a teoria cromossomica da heranga 

A teoria cromossomica da heranga constitui os fundamentos dos estudos em curso de genetica e evolugao em animals (ver 
Capitulos 5 e 6). Essa teoria provem da consolidagao de pesquisas feitas no campo da genetica, iniciada pelo trabalho 
experimental de Gregor Mendel (Figura 1.16), e da biologia celular. 



Figura 1.16 A Gregor Johann Mendel (1822-1884). B. O Monasterio em Brno, Republica Tcheca, atualmente urn 
museu, onde Mendel realizou seus experimentos com ervilhas de jardim. 


Abordagem genetica 


A abordagem genetica consiste no “cruzamento” on acasalamento entre popula^oes de organismos de linhagens puras quanto a 
atributos contrastantes e, em sequencia, seguindo a transmissao hereditaria desses atributos, atraves das gera^oes 
subsequentes. “Linhagens puras” significa que uma popula^ao mantem, ao longo das gera^oes, apenas um dos atributos 
contrastantes, quando propagado isoladamente de outras popula^oes. For exemplo, a maioria das popula^oes de moscas-das- 
frutas produz apenas individuos com olhos vermelhos gera^ao apos gera^ao, nao importando o ambiente em que estejam 
reproduzindo-se. Essas linhagens sao puras para “olhos vermelhos”. Algumas linhagens de laboratorio de moscas-das-fiutas 
produzem apenas individuos com olhos brancos e sao, portanto, linhagens puras para olhos brancos (Capitulo 5). 

Gregor Mendel estudou a transmissao de sete caracteristicas variaveis nas ervilhas de jardim, cruzando popula^oes de 
linhagens puras para atributos contrastantes (p. ex., plantas altas versus plantas baixas). Na primeira gera^ao (chamada 
gera 9 ao Fj, para “filial”), apenas um dos atributos parentais contrastantes foi observado; nao havia indica^ao de mistura dos 
atributos parentais. No exemplo, a progenie (chamada Mbridos Fj, porque representa um cruzamento entre duas formas 
diferentes) formada pelo cruzamento entre plantas altas e baixas, foi de plantas altas, independentemente de se o atributo alto 
foi herdado do genitor macho ou lemea. Esses Mbridos Fi solferam autopolimza^ao, e ambos os atributos parentais foram 
encontrados entre os individuos de suas proles (chamada gera^ao F 2 ), embora 0 carater observado nos Mbridos Fi (plantas 
altas nesse exemplo) tenha sido 3 vezes mais comum do que 0 outro atributo. Novamente, nao havia indica^ao de mistura dos 
atributos parentais (Figura 1.17). 

Os experimentos de Mendel mostraram que os efeitos de um fator genetico podem estar mascarados em um individuo 
Mbrido, mas que esses fatores nao sao fisicamente alterados durante 0 processo de transmissao. Ele postulou que atributos 
variaveis estao especificados por fatores hereditarios pares, que chamamos atualmente de “genes”. Quando gametas (ovulos 
ou espermatozoides) sao produzidos, os genes pareados controladores de uma caracteristica particular sao segregados um do 
outro e cada gameta recebe apenas um deles. A fertiliza^ao restaura a condi^ao pareada. Se um orgaMsmo apresenta formas 
diferentes de genes pareados para uma caracteristica, apenas uma delas e expressa na sua aparencia, mas ambos genes serao 
transmitidos inalterados em igual numero aos gametas produzidos. A transmissao desses genes e particulada, nao misturada. 
Mendel observou que a heran^a de um par de atributos e independente da heran^a de outros atributos pares. Atualmente, 
sabemos que nem todos os pares de atributos sao herdados independentemente uns dos outros; atributos diferentes que tendem 








a ser heradados conjuntamente sao chamados de geneticamente ligados (Capitulo 5). Estudos numerosos, particularmente da 
mosca-da-fiiita, Drosophila melanogaster, mostraram que os principios da heran^a, descobertos inicialmente em plantas, 
aplicam-se tambemaos animais. 


Figura 1.17 As diferengas nas previsoes relacionadas com os resultados dos cruzamentos de Mendel entre 
plantas altas e baixas, no caso de heranga particulada e heranga por mistura. A previsao da heranga particulada e 
confirmada e a da heranga por mistura e refutada pelos resultados dos experimentos. Os experimentos 
reciprocos (cruzamento entre casais de plantas femininas baixas com plantas masculinas altas) produziram 
resultados similares. (Pi = geragao parental; Fi = primeira geragao filial; F 2 = segunda geragao filial.) 

Contribuifoes da biologia celular 

Melhoramentos nos microscopios durante 0 seculo 19 permitiram aos citologistas estudar a produgao de gametas pela 
observagao direta dos tecidos reprodutivos. Entretanto, a interpretagao das observagoes foi inicialmente dificil. Alguns 
biologos proeminentes avangaram hipoteses, por exemplo, de que os espermatozoides eram vermes parasites do semen 
(Eigura 1.18). Essa hipotese foi logo refutada e a verdadeira natureza dos gametas foi esclarecida. Conforme os precursores 
dos gametas preparam-se para a divisao nos estagios iniciais da produgao de gametas, 0 material nuclear condensa-se, e 
revela estruturas alongadas chamadas cromossomos. Os cromossomos ocorrem em pares que sao emgeral similares, mas nao 
identicos em aparencia e conteudo informacional. O numero de cromossomos pares varia entre as especies. Um membro de 
cada par e derivado do progenitor femea e 0 outro do progenitor macho. Os pares de cromossomos estao fisicamente 
associados e depots sao segregados em celulas-filhas diferentes durante a divisao celular, que antecede a formagao dos 
gametas (Figura 1.19). Cada gameta resultante recebe um cromossomo de cada par. Pares de cromossomos diferentes sao 
separados em gametas independentes. 
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Figura 1.18 Desenho obtido da observagao ao microscopio, no ini do do seculo 19, de espermatozoides de (1) 
porco-da-india, (2) rato-branco, (3) ourigo, (4) cavalo, (5) gato, (6) carneiro e (7) cachorro. Alguns biologos 
inicialmente os interpretaram como vermes parasites do semen, mas, em 1824, Jean Prevost e Jean Dumas 
identificaram corretamente o seu papel na fertilizagao dos ovulos. 

Como 0 comportamento do material cromossomico durante a formagao dos gametas era paralelo aquele postulado para os 
genes de Mendel, Sutton e Boveri, de 1903 a 1904, langaram a hipotese de que os eromossomos eramos portadores fisieos do 
material genetieo. Essa hipotese foi reeebida eom grande cetieismo, quando proposta pela primeira vez. Uma longa serie de 
testes projetados para refuta-la, nao obstante, mostrou que suas previsoes podiam ser apoiadas. Atualmente, a teoria 
eromossomiea da heranga esta bem estabeleeida. 


Figura 1.19 Cromossomos pareados separando-se antes da divisao nuclear no processo de formagao de 
gametas. 

[ Resumo _ 

A zoologia e o estudo cientifico dos animais e uma parte da biologia, o estudo cientifico da vida. Os animais e a materia viva 
em geral podem ser identifieados pelos atributos adquiridos durante a sua longa historia evolutiva. Os atributos mais notaveis 
da vida eompreendem; unieidade quimiea, eomplexidade e organizagao hierarquiea, reprodugao, posse de um programa 
genetieo, metabolismo, desenvolvimento, interagao eom o ambiente e movimento. Os sistemas biologieos eompreendem uma 
hierarquia de niveis integrativos (moleeular, eelular, de organismo, populaeional e de espeeie), eada um dos quais demonstra 
propriedades emergentes espeeifieas. 

Os eientistas produzem conheeimento pela formulagao e teste de hipoteses sobre suas observagoes do mundo natural. A 
eieneia e guiada pelas leis naturais e suas hipoteses sao passiveis de teste, experimentagao e refutagao. A eieneia zoologiea 
pode ser subdividida em duas eategorias, as eieneias experimentais e as eieneias evolutivas. As eieneias experimentais usam 
0 metodo experimental para formular questoes sobre eomo os animais realizam as fungoes basieas do seu metabolismo, 
desenvolvimento, eomportamento e reprodugao, ineluindo investigagoes sobre os sens sistemas moleeulares, eelulares e 
populaeionais. As eieneias evolutivas utilizamo metodo eomparativo para reeonstruir a historia da vida e, entao, o usam para 
eompreender eomo as diversas espeeies e suas propriedades moleeulares, eelulares, dos organismos e populaeionais 
emergiram atraves do seu tempo de evolugao. 

Uma hipotese que resiste a testes repetidos e expliea muitos fenomenos diferentes ganha o status de teoria. Teorias 
poderosas que guiam extensos eampos de pesquisa sao ehamadas “paradigmas”. Os prineipais paradigmas orientadores do 
estudo da zoologia sao a teoria da evolugao de Darwin e a teoria eromossomiea da heranga. 

Os prineipios estudados neste eapitulo ilustram a unidade da eieneia biologiea. Todos os eomponentes dos sistemas 
biologieos sao guiados e limitados pelas leis naturais. Os organismos vivos podem ser provenientes apenas de outros 
organismos, assim eomo novas eelulas so podem ser produzidas a partir de eelulas preexistentes. Os proeessos reprodutivos 
oeorrem em todos os niveis da hierarquia biologiea e demonstram a hereditariedade e a variagao. A interagao de 
hereditariedade e variagao em todos os niveis da hierarquia biologiea produz mudanga evolutiva e tern gerado a grande 
diversidade de vida animal documentada neste livro. 

■ Questoes de revisao 


1. Por que e difieil definir a vida? 




2. Quais sao as diferen^as qmmicas basicas que distinguem os sistemas vivos dos nao vivos? 

3. Descreva a organiza^ao hierarquica da vida. Como essa organiza 9 ao leva a emergencia de novas propriedades nos 
diferentes niveis da complexidade biologica? 

4. Qual e a rela^ao entre hereditariedade e varia 9 ao na reprodu 9 ao dos sistemas biologicos? 

5. Desereva eomo a evolu 9 ao de organismos eomplexos e eompativel eoma segunda lei da termodinamica. 

6 . Quais sao as caraeteristicas esseneiais da eieneia? Desereva eomo os estudos evolutivos ajustam-se a essas 
earacteristicas, enquanto o “criaeionismo cientifico” oua teoria do “projeto inteligente” nao o eonseguem 

7. Use os estudos de sele 9 ao natural em popula 96 es da mariposa britanica para ilustrar o metodo hipotetieo-dedutivo da 
eieneia. 

8 . Como distinguimos os termos hipotese, teoria, paradigma e fato eientifieo? 

9. Confronte hipoteses da causalidade proximal eom a da eausalidade final, ineluindo os metodos gerais para testar essas 
hipoteses. 

10. Quais sao as eineo teorias da evolu 9 ao de Darwin (eomo identifieadas por Ernst Mayr)? Quais sao aceitas eomo fato e 
quais eontinuam a gerar controversia entre os biologos? 

11. Qual 0 prineipal obstaculo com o qual a teoria da sele 9 ao natural de Darwin foi confrontada quando inicialmente 
proposta? Como foi superado? 

12. Em que o neodarwinismo difere do darwinismo? 

13. Descreva as contribui 96 es respectivas da abordagem genetica e da biologia celular a formula 9 ao da teoria cromossomica 
da heran 9 a. 

Para aprofundar seu raciocinio. Explique a evolu 9 ao darwiniana eomo uma propriedade emergente do nivel 
populacional da organiza 9 ao biologica. 
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A Origem e a 


Qui'mica da Vida 



O suprimento abundant© de agua na Terra foi fundamental para a origem da vida. 

Geragao espontanea da vida? 

Antigamente, era comum as pessoas pensarem que a vida surgia continuamente pela gera^ao espontanea a partir de materia nao 
viva, alemda reprodu^ao dos genitores. For exemplo, ras pareciam surgir da terra umida; ratos, de material putrefato; insetos, 
do orvalho; e moscas-varejeiras, de came podre. Cal or, umidade, luz do Sol, e ate das estrelas, frequentemente foram 
mencionados como fatores estimuladores da gera^ao espontanea de organismos vivos. 

Entre os esfor^os iniciais para sintetizar organismos em laboratorio esta uma receita para produzir ratos dada pelo 
nutricionista de plantas belga Jean Baptiste van Helmont (1648): “Se voce prensar uma pe^a de roupa de baixo manchada de 
suor, junto comumpouco de trigo emum vaso aberto, ap6s 21 dias o odor muda e o fermento... transforma o trigo emrato. 
Mas 0 realmente notavel e que os ratos que aparecem do trigo e da roupa de baixo nao eram ratos pequenos, nem mesmo 
miniatura de adultos ou ratos abortados; o que emerge e umrato adulto!” 

Em 1861, 0 grande cientista Ifances Louis Pasteur convenceu os cientistas de que organismos vivos nao surgem 
espontaneamente de materia nao viva. Nos sens famosos experimentos, Pasteur introduziu material fermentavel em um Ifasco 
com um gargalo longo em forma de S que permanecia aberto. O Ifasco e seu conteudo foram entao fervidos por um longo 
periodo, para matar quaisquer microrganismos porventura presentes. Logo ap6s, o Ifasco era deixado em repouso e eslfiado. 
Nao ocorria fermenta^ao porque todos os organismos que entravam pela abertura depositavam-se no gargalo retorcido e nao 




atingiam o material fermentado. Quando o gargalo do frasco era removido, os mierorganismos do ar entravam imediatamente, 
alean^avam o material fermentavel e proliferavam. Pasteur concluiu que a vida nao poderia originar-se em auseneia de 
organismos previamente existentes e de seus elementos reprodutivos, eomo ovos e esporos. Ao anuneiar seus resultados para a 
Academia Francesa, Pasteur proclamou: “Adoutrina da gera 9 ao espontanea jamais se recuperara desse golpe mortal.” 

Todos os organismos compartilham um ancestral comum, mais provavelmente, uma popula 9 ao de mierorganismos que 
viveramha aproximadamente 4 bilhoes de anos foi o mais antigo ancestral comum universal {last universal common ancestor 
- LUCA) da vida na Terra. Esse ancestral comum, por sua vez, foi o produto da existencia, por um longo periodo, de uma 
montagem pre-biotica de material nao vivo, inclusive moleculas organicas e agua, organizado em unidades autorreplicantes. 
Todos os organismos retemuma composi 9 ao quimica fundamental herdada do seu antigo ancestral comum. 

^ e acordo com o modelo do big-bang, o universo, originado de uma bola de fogo primitiva, esta se expandindo e eslfiando 
desde o seucome 90 ha 10 ou20 bilhoes de anos. O Sol e os planetas foram formados ha, aproximadamente, 4,6 bilhoes de 
anos, a partir de uma nuvem esferica de poeira cdsmica e gases. A nuvem colapsou, sob a irrfluencia de sua prdpria gravidade, 
formando um disco rotatdrio. O material da parte central desse disco liberava energia gravitacional eomo radia 9 ao, enquanto 
se condensava para formar o Sol. Apressao da radia 9 ao para fora impediu um colapso da nebula sobre o Sol. O material que 
permaneceu em volta eslfiou e, fmalmente, produziu os planetas, inclusive a Terra (Figura 2.1). 

O bioquimico russo Alexander I. Oparin e o bidlogo britanico J. B. S. Haldane, durante a decada de 1920, propuseram, 
em trabalhos independentes, que a vida se originara na Terra, ap6s um periodo inconcebivelmente longo de “evolu 9 ao 
molecular abiogenica”. Em vez de argumentar que os primeiros organismos vivos originaram-se miraculosamente todos de 
uma vez, uma ideia que desencorajava a inquiri 9 ao cientifica, Oparin e Haldane argumentaram que a forma de vida mais 
simples apareceu gradualmente pela montagem progressiva de pequenas moleculas em moleculas organicas mais complexas. 
As moleculas autorreplicaveis seriamproduzidas, vindo finalmente a formar conjuntos de mierorganismos vivos. 

AGUA E VIDA 

A origem e a manuten 9 ao da vida na Terra dependem fundamentalmente da agua. A agua e o mais abundante de todos os 
compostos nas celulas, compreendendo 60 a 90% da maioria dos organismos vivos. Apresenta varias propriedades 
extraordinarias que explicam o seu papel essencial nos sistemas vivos e sua origera As pontes de hidrogenio que se formam 
entre as moleculas de agua sao a razao subjacente dessas propriedades (Figura 2.2). 



Muito quente Muito frio 

Figura 2.1 Sistema solar mostrando o estreito intervalo de temperatura condizente com a vida. 


A agua tern uma capacidade de calor especifico alta; necessita-se 1 caloria* para elevar a temperatura de 1 g de agua em 
1°C, uma capacidade termica superior a qualquer outro liquido, exceto a amonia. Grande parte dessa energia termica e usada 
para romper algumas pontes de hidrogenio, aumentar a energia cinetica (movimento molecular), e, em consequencia, a 




temperatura da agua. Essa capacidade termica elevada tern grande poder moderador das mudan^as de temperatura no 
ambiente, protegendo dessa forma os organismos de flutua 96 es termieas extremas. A agua tambem tern um alto calor de 
ebuli^ao, necessitando mats de 500 ealorias para eonverter 1 g de Hquido em vapor de agua. Todas as pontes de hidrogenio, 
entre a moleeula de agua e suas vizinhas, preeisam ser rompidas antes que a moleeula de agua possa eseapar da superfieie e 
entrar no ar. Para os animais terrestres (e plantas), o restfiamento produzido pela evapora 9 ao da agua e importante para 
expelir o exeesso de ealor. 

Outra propriedade da agua importante para a vida e seu comportamento de densidade unica durante as mudan 9 as de 
temperatura. Em geral, os liquidos tomam-se mais densos eom o deereseimo da temperatura. A agua, por sua vez, atinge a sua 
densidade maxima a 4°C, enquanto ainda estd no estado Hquido, tornando-se menos densa eom a oontinua 9 ao do 
restfiamento (Eigura 2.3). Dessa maneira, o ge\o flutua em vez de afundar nos lagos. Se o gelo fosse mais denso que a agua 
liquida, os eorpos de agua eongelariam do fundo para a superfieie no inverno, e poderiam nao derreter eompletamente no 
verao. Tais oondi 96 es limitariam severamente a vida aquatiea. As moleeulas de agua do gelo formam uma grade similar aos 
eristais, extensa e aberta (e assim menos densa), suportada pelas pontes de hidrogenio que eoneetam todas as moleeulas. As 
moleeulas nessa grade estao mais separadas e, portanto, menos densas do que na agua liquida a 4°C. 

Moibcula de agua 

I 

■ —Ponte de hidrogenio 


FIgura 2.2 Geometria das moleeulas de agua. Cada moleeula esta ligada por pontes de hidrogenio {linhas 
tracejadas) a quatro outras moleeulas. As linhas imaginarias unindo as moleeulas eomo mostrado formam um 
tetraedro. 



Moleeulas Pontes 

de agua de hidrogenio 

Figura 2.3 Quando a agua eongela a 0°C, as quatro eargas pareiais de eada atomo na moleeula interagem eom 







as cargas opostas dos atomos de outras moleculas de agua. As pontes de hidrogenio entre todas as moleculas 
formam uma estrutura em rede cristalina, e as moleculas fleam mais afastadas (e, portanto, menos densas) do 
que a 4°C, quando algumas de suas moleculas nao formam pontes de hidrogenio. 

A agua tern uma alta tensao superficial, excedendo a de todos os liquidos, exceto o mercurio. As pontes de hidrogenio 
entre as moleculas produzem uma coesao que e importante para manter a forma e o movimento do protoplasma. A tensao 
superficial resultante cria umnicho ecologico (ver Capitulo 38) para insetos, como percevejos-d’agua e besouros-d’agua, que 
deslizam na superficie dos lagos (Figura 2.4). Apesar da sua tensao superficial alta, a agua tern uma baixa viscosidade, que 
permite o movimento do sangue atraves de vasos capilares finlssimos e o do citoplasma no interior da celula. 



Figura 2.4 Na interface ar-agua, as moleculas de agua sao mantidas unidas por pontes de hidrogenio, criando 
uma elevada tensao superficial. Por isso, alguns insetos, como esse percevejo-d’agua, podem literalmente andar 
sobre a agua. 

A agua e um excelente solve nte. Os sais dissolvem-se mais extensamente na agua do que em qualquer outro solvente. A 
natureza dipolar da agua produz essa propriedade, que faz as moleculas de agua se orientarem ao redor das particulas 
carregadas dissolvidas. Por exemplo, quando cristais de NaCl dissolvem-se na agua, os ions Na^ e CF separam-se (Figura 
2.5). As zonas negativas dos dipolos da agua atraem os ions Na^, enquanto as positivas, os ions CF. Essa orienta^ao mantem 
os ions separados, promovendo a sua dissocia^ao. Os solventes que nao apresentam essa caracteristica dipolar sao menos 
efetivos em manter os ions separados. Aliga 9 ao da agua a moleculas dissolvidas de proteina e essencial para o fiincionamento 
adequado delas. 



Figura 2.5 Quando um cristal de cloreto de sodio se dissolve na agua, as extremidades negativas das moleculas 
dipolares da agua rodeiam os ions Na^, enquanto as positivas o fazem com relagao aos ions de CF. Os ions sao 


mantidos separados e nao retornam a rede salina. 

A agua tambemparticipa de muitas rea 96 es qmmicas nos organismos vivos. Muitos compostos sao quebrados empor^oes 

menores pela adi 9 ao de uma molecula de agua, umproeesso chamado hidrolise, De maneira similar, eompostos longos podem 

ser sintetizados a partir de componentes menores pelo processo reverse da hidrolise, denominadas rea96es de condensa9ao, 

R — R + -► R — OH + H — R 

Hidrolise 

R —OH + H—R- ►R—R + HjO 

Condensaijao 

Uma vez que a agua e um item critico para o sustento da vida, a continua procura por vida extraterrestre come 9 a em geral 
pela busca de agua. Pianos para a ocupa 9 ao humana da Lua dependem de encontrar agua. Como dissemos, a NASA esta 
noticiando que o gelo em duas crateras escuras proximas a dois polos da lua pode formar um “congelador lunar” para os 
futuros exploradores. 

ESTRUTURA MOLECULAR ORGANICA DOS SISTEMAS VIVOS 

A evolu 9 ao quimica no ambiente pre-biotico produziu compostos organicos simples que finalmente formaram os blocos de 
constru 9 ao das celulas vivas. O termo “organico” refere-se amplamente aos compostos que contem carbono. Muitos ainda 
contem hidrogenio, oxigenio, nitrogenio, enxofre, fosforo, sais e outros elementos. O carbono tern uma grande habilidade de 
liga 9 ao a outros atomos de carbono, formando cadeias de tamanho e conirgura 9 ao variados. As combina 96 es carbono/carbono 
introduzem a possibilidade de uma enorme variedade e complexidade na estrutura molecular. Os quimicos identificaram mais 
de ummilhao de compostos organicos. 

Nos revisamos os tipos de moleculas organicas encontradas nos sistemas vivos e realizamos uma discussao aprofundada 
sobre suas origens na atmosfera redutora primitiva da Terra. 

Carboidratos | A substancia organica mais abundante da natureza 

Os carboidratos sao compostos de carbono, hidrogenio e oxigenio. Em geral, estao presentes nas moleculas na propor 9 ao 1 C: 
2 H: 1 O e agrupados como H - C - OH. Os carboidratos funcionam no protoplasma principalmente como elementos 
estruturais e como uma fonte de energia quimica. A glicose e o mais importante desses carboidratos armazenadores de energia. 
Os exemplos mais familiares de carboidratos sao os a 9 ucares, amidos e a celulose (a estrutura lenhosa das plantas). A 
celulose ocorre na Terra em quantidades superiores a quaisquer outros materiais organicos combinados. Os carboidratos sao 
sintetizados pelas plantas verdes a partir da agua e do gas carbonico, com o auxilio da energia solar. Esse processo, chamado 
fotossintese, e a rea 9 ao da qual toda a vida depende, pois e o ponto inicial da forma 9 ao dos alimentos. 

Os carboidratos sao habitualmente divididos em tres classes: (1) monossacaridios, ou a 9 ucares simples; (2) 
dissacaridios, ou a 9 ucares duplos; e (3) polissacaridios, ou a 9 ucares complexos. A 9 ucares simples sao compostos de cadeias 
de carbono que contem4 carbonos (tetroses), 5 carbonos (pentoses) ou 6 carbonos (hexoses). Outros a 9 ucares simples podem 
ter ate 10 carbonos, mas esses nao apresentam importancia biologica. Os a 9 ucares simples, como a glicose, a galactose e a 
frutose, apresentam umgrupamento a 9 ucar livre, 
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I II 

—c—c— 

I 

H 

no qual o O com liga 9 ao dupla tanto pode estar combinado ao carbono terminal como ao nao terminal de uma cadeia. A hexose 
glicose (tambem chamada dextrose) e particularmente importante para o mundo vivo. A glicose e frequentemente apresentada 
como uma cadeia reta (Eigura 2.6A), mas na agua tende a formar umcomposto ciclico (Figura 2.6B). O diagrama de “cadeira” 
(Figura 2.7) da glicose representa melhor a sua configura 9 ao verdadeira, mas todas as formas de glicose aqui representadas 
sao quimicamente equivalentes. Outras hexoses de importancia biologica incluem a galactose e a Ifutose, comparadas a 
glicose na Figura 2.8. 


pH de Solutes Aquosas 


Em agua Ifquida pura (= agua destilada), uma fragao pequena das moleculas de agua separa-se em Ions hidrogenio (H+) e hidroxila (0H“); a concentragao dos dois 
ions e de 10“^ moles/litro. Uma substancia acida, ao ser dissolvida na agua, fornece ions para a solugao, aumentando a sua concentragao e causando um excesso 









de ions sobre os ions 0H“ na solu^o. Uma substancia basica faz o inverso, contribui com ions 0H“ para a solugao, tornando-os mais comuns que os ions 0H+. 0 
grau em que uma solugao e acida ou basica e crrtico para a maioria dos processos celulares e requer quantificagao e controle precisos; a estrutura e a fun^o das 
proteinas dissolvidas, por exempio, dependem fundamentalmente da concentra^o de na solugao. 

A escala de pH quantifica o grau em que a solugao e acida ou basica. 0 intervalo da escala vai de 0 a 14 e representa o crescimento inverso do logaritmo 
(base 10) da concentragao de (em moles/litro) da solugao. A agua liquida pura, portanto, tern urn pH de 7 (concentragao de = 10“^ moles/litros). Uma 
solugao com pH = 6,0 tern uma concentra^o de H"^ 10 vezes maior do que a da agua pura e e acida, enquanto uma solugao com pH = 8,0 tern uma concentra^o 
H+10 vezes inferior a da agua pura e e basica. Urn concentrado fortemente acido, como o acido cloridrico (HCI, conhecido comercialmente como "acido muriatico", 
usado para limpeza de alvenaria), tern uma concentragao de H"^ de aproximadamente 1 = 10“ mol/litro, dando urn pH de 0 (concentragao de H"^ = 10.000.000 de 
vezes a da agua pura). Uma base concentrada, como hidroxido de sodio (NaOH, usada comercialmente em compostos liquidos de limpeza), tern uma concentrate 
de H+ de aproximadamente 10“''* moles/litro, dando urn pH de 14. 

Urn tampao e uma substancia dissolvida (soluto) que faz a solugao resistir as mudan^as no pH porque remove os H+ e 0H“ adicionados da soluto, ligando- 
se a eles e formando compostos. Dioxido de carbono dissolvido na forma de bicarbonate (HCOj") e urn tampao que ajuda a proteger o sangue humane (pH = 7,3 a 
7,5) de mudan^as no pH. Os ions H"^ sao removidos da soluto quando reagem com os ions bicarbonate para formar acido carbonico, que entao se dissocia em 
dioxido de carbono e agua. 0 excesso de dioxido de carbono e removido durante a respirato (Capitulo 31). Ions 0H“ sao removidos da soluto formando-se 
bicarbonate e ions hidrogenio, quando ocorre a reato reversa. 0 excesso de ions bicarbonate e secretado na urina (Capitulo 30), e os ions hidrogenio servem para 
aumentar o pH do sangue de volta aos niveis normals. Problemas graves de saude podem ocorrer se o pH do sangue cair para 7,0 ou subir para 7,8. 

Os dissacaridios sao a^ucares duplos formados pela liga^ao entre dois a 9 ucares simples. Um exempio e a maltose 
(a 9 uear de malte), eomposto de duas moleeulas de glicose. Como mostrado na Figura 2.9, as duas moleeulas de glicose estao 
unidas pela remo 9 ao de uma molecula de agua, causando o compartilhamento de um atomo de oxigenio pelos dois a 9 ucares. 
Todos os dissacaridios sao formados dessa maneira. Dois outros dissacaridios comuns sao a sacarose (a 9 ucar comum ou de 

cana), formado pela uniao da glicose coma Ifutose, e a lactose (a 9 ucar do leite), eomposto de glicose e galactose. 
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Figura 2.6 Duas maneiras de representar a formula estrutural do agucar simples glicose. Em A, os atomos de 
carbono sao mostrados na forma de uma cadeia aberta. Quando dissolvida em agua, a glicose tende a assumir 
uma forma de anel como em B. Os atomos de carbono localizados em cada volta do anel nao sao normalmente 
mostrados. 
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Figura 2.7 Representagao de “cadeira” de uma molecula de glicose. 
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Glicose Galactose Frutose 

Figura 2.8 Estas tres hexoses sao os monossacaridios mais comuns. 

CH2OH CH2OH 



CH2OH CH2OH 



Figura 2.9 Formagao de urn agucar dupio (dissacaridio maltose) a partir de duas moleculas de glicose, com a 
remogao de uma molecula de agua. 

Os polissacaridios sao compostos de muitas moleculas de agucares simples (habitualmente a glicose) unidas em cadeias 
longas chamadas pollmeros. Asua formula emplrica e Ifequentemente escrita como (Ce H10O5),,, emque n designa 0 numero de 
subunidades de agucares simples no polimero. O ami do e um polimero comum no qual a maioria das plantas armazena 0 
agucar e e um alimento importante para os animais. A quitina e um importante polissacaridio estrutural no exoesqueleto de 
insetos e outros artropodes (Capitulo 19 ). O glicogenio e um polimero importante para estocar agucares entre os animais. E 
armazenado principalmente no figado e nas celulas musculares dos vertebrados. Quando necessario, 0 glicogenio e convertido 
em glicose e levado pelo sangue aos tecidos. Umoutro polimero e a celulose, 0 principal carboidrato estrutural das plantas. 
Lipidios I Estoque de combustivel e material de constnigao 

Os lipidios sao gorduras e substancias similares. Eles sao moleculas de polaridade baixa; consequentemente, sao virtualmente 
insoluveis em agua, mas soluveis em solventes organicos, como a acetona e 0 eter. Os tres grupos principals de lipidios sao os 
trigliceridios, os fosfolipidios e os esteroides. 















Triglicertdios 

Os trigliceridios ou gorduras verdadeiras sao o principal combustivel dos animais. As gorduras armazenadas sao derivadas 
diretamente das gorduras da dicta ou indiretamente dos carboidratos da dicta, quc sao convcrtidos cm gordura para 
armazcnagcm As gorduras sao oxidadas c libcradas na corrcntc sanguinca para atcndcr a dcmanda dos tccidos, cspccialmcntc 
a dos musculos cmatividadc. 

Os trigliceridios contem glicerol e tres moleculas de acidos graxos. Os trigliceridios, portanto, sao esteres, uma 
combina 9 ao de um alcool (glicerol) e um acido. Os acidos graxos dos trigliceridios sao simplesmente acidos 
monocarboxilicos de cadeia longa; variam em tamanho, mas quase sempre apresentam cadeias com 14 a 24 carbonos. A 
produ 9 ao de uma gordura tipica pela uniao de glicerol e acido estearico e mostrada na Figura 2.10A. Nessa rea 9 ao, tres 
moleculas de acidos graxos uniram-se aos grupos OH do glicerol para formar a estearina mais tres moleculas de agua. 

Em sua maioria, os trigliceridios contem dots ou tres acidos graxos diferentes unidos ao glicerol, e apresentam nomes 
muito longos, como miristol, esterol e glicerol (Figura 2.1 OB). Os acidos graxos nesse trigliceridio estao saturados; cada 
carbono da cadeia esta unido a dois atomos de hidrogenio. As gorduras saturadas sao mais comuns em animais do que em 
plantas e, em geral, sao solidas a temperatura ambiente. Os acidos graxos insaturados, tipicos dos oleos vegetais, tern dois ou 
mais atomos de carbono unidos por liga 96 es duplas; os carbonos nao estao “saturados” com atomos de hidrogenio e podemse 
ligar a outros atomos. Os acidos oleico e linoleico sao dois acidos graxos insaturados comuns (Figura 2.11). Gorduras 
vegetais, como o oleo de amendoime o oleo de milho, tendem a permanecer liquidas em temperatura ambiente. 
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Figura 2.10 Gorduras neutras. A. Formagao de uma gordura neutra a partir de tres moleculas de acido estearico 

(um acido graxo) e glicerol. B. Uma gordura neutra apresentando tres acidos graxos diferentes. 

CH3—(CH2)7—CH=CH—(CH2)7— COOH 
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CH3—(CH2)4—CH=CH—CH2—CH=CH—(CH2)7— COOH 
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Figura 2.11 Acidos graxos insaturados. O acido oleico tern uma ligagao dupla, e o acido linoleico tern duas 
ligagoes duplas. O restante dos dois acidos e saturado. 

Fosfoliptdios 

Os fosfolipidios sao componentes importantes da organizagao molecular dos tecidos, especialmente das membranas, ao 
contrario das gorduras, que sao combustiveis e nao desempenham fungao estrutural nas celulas. Assemelham-se aos 
trigliceridios na estrutura, diferindo por apresentarem um dos acidos graxos substituido por acido fosforico e uma base 
organica. Flm exemplo e a lecitina, um fosfolipidio importante da membrana dos nervos (Figura 2.12). Pelo fato de 0 grupo 
fosfato dos fosfolipidios ser eletricamente carregado, polarizado e portanto soluvel em agua, e 0 restante da molecula ser 
apolar, os fosfolipidios podem ser uma ponte entre dois ambientes e unir moleculas soluveis em agua, como as proteinas aos 
materials insoluveis em agua. 

O termo anfifilico descreve compostos como os fosfolipidios, que sao polares e soluveis em agua em uma extremidade e 
nao polares na outra. Experimentos em laboratorio mostram que esses compostos apresentam luna tendencia natural a unirem- 



se em membranas semipermeaveis. 

Esteroides 

Os esteroides sao aleoois eomplexos. Embora estruturalmente diferentes das gorduras, apresentam propriedades similares, 
ineluindo baixa polaridade. Os esteroides sao um grande grupo de moleeulas biologicamente importantes, como o colesterol 
(Figura 2.13), a vitamina D3, muitos hormonios adrenoeorticais e os hormonios sexuais. 

Aminoacidos e proteinas 

As proteinas sao moleeulas grandes e eomplexas eompostas de 20 tipos de aminoaeidos (Figura 2.14). Os aminoaeidos estao 
unidos por liga^oes pepddicas para formar polimeros longos, em forma de eadeia. Na forma 9 ao de uma liga 9 ao peptidica, o 
grupo earboxila de um aminoaeido liga-se ao grupo amina de outro, por uma liga 9 ao eovalente, eom elimina 9 ao de agua, como 
mostrado aqui: 
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Figura 2.12 Lecitina (fosfatidilcolina): um fosfolipidio importante nas membranas dos nerves. 

A combina 9 ao de dois aminoacidos por uma liga 9 ao peptidica forma um dipeptidio com um grupamento amina livre em 
uma extremidade e um grupamento earboxila livre na outra; assim, os aminoacidos adicionais podem ser unidos para produzir 
uma eadeia longa. Os 20 tipos diferentes de aminoacidos podem estar dispostos em uma imensa variedade de sequencias de 
ate varias centenas de unidades de aminoacidos, 0 que determina a grande diversidade de proteinas encontradas nos seres 



VIVOS. 


Uma proteina nao e apenas uma longa cadeia de aminoacidos, mas uma molecula altamente organizada. Por conveniencia, 
os bioquimicos reconhecem quatro niveis de organiza9ao proteica, chamadas de estruturas primaria, seeundaria, terciaria e 
quaternaria. 

A estrutura primaria de uma proteina eonstitui a sequeneia de aminoacidos que compoe a cadeia polipeptidica. As 
liga^oes entre os aminoacidos de uma cadeia podem formar somente um numero limitado de angulos estaveis; por isso, os 
padroes estruturais assumidos pelas cadeias tendem a se repetir. Os angulos formados pelas liga96es fazem emergir a 
estrutura secundaria, como cm alfa-helice, na qual a molecula realiza voltas na dire9ao dos ponteiros de umrelogio, como 
umparafuso (Figura 2 . 15 ). As espirais das cadeias sao estabilizadas por pontes de hidrogenio, habitualmente entre um atomo 
de hidrogenio de umaminoacido e o oxigenio da liga9ao peptidica de outro, de uma volta adjacente da helice. 

H3C CHg CHg CH3 
\ / \ / \ / 



Figura 2.13 O colesterol e um esteroide. Todos os esteroides apresentam um esqueleto basico de quatro aneis 

(tres aneis com 6 carbonos e um com 5 carbonos) com varios grupos unidos lateralmente. 
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Figura 2.14 Cinco dos 20 tipos de aminoacidos. 

As corLfigura96es em espiral e outras formadas pela cadeia polipeptidica curvam-se e dobram-se, dando a proteina uma 
configura9ao complexa, ainda que estavel e tridimensional, reconhecida como estrutura terciaria (Figura 2 . 15 ). As liga96es 
quimicas entre pares de aminoacidos em partes diferentes da cadeia polipeptidica estabilizam a estrutura terciaria. Essas 
liga96es se formam entre “grupos vizinhos”, partes do aminoacido nao envolvidas em liga96es peptidicas. Um exemplo e a 
liga9ao dissulfeto, uma liga9ao covalente entre atomos de enxolre em dois aminoacidos cisteina que fleam lado a lado pelas 
dobras das cadeias peptidicas. Tambem estabilizam a estrutura terciaria pontes de hidrogenio, liga96es ionicas e liga96es 
hidrofobicas. 

O termo estrutura quaternaria descreve as proteinas com mais de uma cadeia polipeptidica. Um exemplo e a 
hemoglobina (substancia transportadora do oxigenio no sangue) dos vertebrados com mandibula, composta de quatro 
subunidades polipeptidicas unidas emuma unica molecula de proteina (Figura 2 . 15 ). 

As proteinas realizam muitas fun96es nos organismos vivos. Bias servem como esqueleto para 0 protoplasma e formam 
muitos componentes celulares. Muitas proteinas funcionam como enzimas, os catalisadores biologicos necessarios a quase 
todas as rea96es quimicas no corpo. As enzimas diminuem a quantidade de energia de ativa9ao necessaria para rea96es 
quimicas especiflcas e permitem a ocorrencia de processes vitais a temperaturas moderadas em vez de exigir temperaturas 







altas. Bias controlam as rea96es pelas quais o alimento e digerido, absorvido e metabolizado. Promovem a sintese de 
materiais estruturais para o crescimento e reposi^ao dos materiais perdidos pelo desgaste do corpo. Determinam, ainda, a 
libera9ao de energia usada na respira9ao, crescimento, contra9ao muscular, atividades flsicas e mentals e muitas outras 



atividades. Aa9ao das enzimas e descrita no Capitulo 4 . 
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Figura 2.15 Estrutura das proteinas. A sequencia de aminoacidos de uma proteina {estrutura primaria) favorece 
a formagao de pontes de hidrogenio entre aminoacidos vizinhos, produzindo voltas e dobras {estrutura 

















secundaria). Curvaturas e helices fazem a cadeia dobrar-se sobre si mesma de maneira complexa {estrutura 
terciaria). Em algumas proteinas, cadeias polipeptidicas individuais unem-se para formar uma molecula funcional 
composta per varias subunidades {estrutura quaternaria). A estrutura quaternaria mostrada e aquela da 
hemoglobina, que abrange dois polipeptidios alfa (azul) e dois polipetideos beta (marrom), cada urn dos quais se 
ligam a molecula heme (vermelho). 

Um prion e uma particula proteica infecciosa na qual uma proteina do organismo hospedeiro e torcida em uma estrutura 
tridimensional anormal. Apos a infec^ao, o prion faz eomque as eopias normais da proteina do hospedeiro sejamredobradas 
emuma forma anormal eom resultados patologioos. Na doen9a da vaca louca, uma infec^ao por prion danifiea gravemente os 
teeidos eerebrais e e fatal. As doen9as neurologioas fatais associadas a prions transmissiveis oeorrem tambem em pessoas (p. 
ex., 0 kuru) e emovelhas e cabras {scrapie). 

Acidos nucleicos 

Os acidos nucleicos sao moleculas polimericas complexas cuja sequencia de bases nibogenadas codifica a informa9ao 
genetica necessaria a heran9a biologica. Eles armazenam as ordens para a sintese das enzimas e outras proteinas, sendo as 
unicas moleculas (com o auxilio de enzimas especificas) capazes de autorreplica9ao. Os dois tipos de acidos nucleicos 
presentes nas celulas sao o acido desoxirribonucleico (DNA) e o acido ribonucleico (RNA), Eles sao polimeros de unidades 
que se repetem, denominados nucleoddios, formados por um a9ucar, uma base nitrogenada e um grupo fosfato. Alem do seu 
papel nos acidos nucleicos, os nucleotidios temumimportante papel como transportadores de energia quimica no metabolismo 
celular (Capitulo 4 ). Por ser a estrutura dos acidos nucleicos vital para o mecanismo da heran9a e da sintese de proteinas, 
informa96es detalhadas sobre os acidos nucleicos sao apresentadas no Capitulo 5 . 

EVOLUgAO QUIMICA 

Haldane e Oparin propuseram que a atmosfera terrestre primitiva consistia em compostos simples como agua, dioxido de 
carbono, hidrogenio molecular, metano e amonia, mas nao tinha o gas oxigenio (O2, tambem chamado de “oxigenio 
molecular”). A natureza dessa atmosfera primitiva e crucial para 0 entendimento da origem da vida. Os compostos organicos 
formadores dos organismos vivos nao podem ser sintetizados fora das celulas, nem sao estaveis em presen9a de oxigenio 
molecular, que e abundante na atmosfera atual. Amelhor evidencia indica que a atmosfera primitiva continha apenas tra90S de 
oxigenio molecular. Essa atmosfera inicial era, portanto, redutora, consistindo primariamente em moleculas nas quais 0 
hidrogenio excede 0 oxigenio; por exemplo, 0 metano (CH4) e a amonia (NH3) sao compostos totalmente reduzidos. Esses 
compostos sao chamados de redutores porque tendem a doar eletrons a outros compostos, “reduzindo-os” dessa maneira 
(Capitulo 4 ). Durante esse periodo, a Terra foi bombardeada por enormes cometas e meteoritos (100 kmde diamebo), gerando 
calor que continuamente vaporizou a agua do mar. 

Essa atmosfera redutora conduziu a sintese pre-biotica, indutora dos primordios da vida, embora totalmente impropria 
aos organismos hoje existentes. Haldane e Oparin propuseram que a radia9ao ulbavioleta dessa mistura gasosa causou a 
forma9ao de muitas substancias organicas, como os a9ucares e os aminoacidos. Haldane propos que as moleculas organicas 
iniciais se acumularam nos oceanos primitivos para formar uma “sopa quente diluida”. A associa9ao cube carboidratos, 
proteinas e acidos nucleicos nesse caldo primordial pode ter acontecido para formar as primeiras estruturas capazes de guiar 
sua propria replica9ao. 

Os compostos gasosos simples presentes na atmosfera primitiva, quando misturados com metano e amonia em sistema de 
vidro fechado e a temperatura ambiente, nunca reagem quimicamente enbe si. Uma fonte continua de energia Uvre, suficiente 
para superar as barreiras de ativa9ao de rea96es, precisa ser fornecida para produzir uma rea9ao quimica. A luz ulbavioleta 
do Sol deve ter sido intensa sobre a Terra primitiva, antes da acumula9ao do oxigenio atmosferico; 0 ozonio, uma forma com 
bes atomos de oxigenio, existente nas camadas superiores da atmosfera, atualmente impede que a maior parte da radia9ao 
ulbavioleta atinja a superftcie terresbe. Descargas elebicas podem ter fornecido energia adicional para a evolu9ao quimica. A 
quantidade total de energia elebica liberada pelos relampagos e pequena, quando comparada a de energia solar, mas sua quase 
totalidade e efetiva na sintese de compostos organicos em uma atmosfera redutora. Um unico relampago abaves de uma 
atmosfera redutora gera uma grande quantidade de materia organica. Tempestades de bovoes podem ter sido uma das mais 
importantes fontes de energia para a sintese organica. 


A atividade vulcanica amplamente distribuida e outra fonte de energia possivel para a consecu9ao da sintese organica. 
Uma hipotese sustenta, por exemplo, que a vida nao se originou na superficie da Terra, mas nas profundezas dos oceanos, ao 
redor ou mesmo no interior de fontes hidrotermais (Capitulo 37 ). As chamines hidrotermieas sao fontes de calor submarine; 
formadas pela infiltra9ao de agua do mar em fendas do leito marinho ate que a agua atinja as proximidades do magma. A agua 
e superaquecida e expelida violentamente, carregando grande quantidade de moleculas dissolvidas das rochas superaquecidas. 
Essas moleculas incluem o sulfeto de hidrogenio, metano, ions ferro e ions sulfeto. As chamines hidrotermieas foram 
descobertas em varies pontos dos oceanos profundos, e teriam side muito abundantes nos primordios do planeta. E 
interessante que muitas sulfobacterias e bacterias termofilicas crescem, atualmente, em fontes termais. 

Sintese pre-biotica de moleculas organicas pequenas 

A hipotese Oparin-Haldane, sobre a forma9ao de compostos organicos caracteristicos da vida de moleculas mais simples 
presentes no ambiente pre-biotico, estimulou a realiza9ao de trabalhos experimentais para testa-la. Em 1953 , Stanley Miller e 
Harold Elrey, em Chicago, obtiveram sucesso ao simularem as condi96es presumivelmente prevalentes na Terra primitiva. 
Miller construiu um aparelho destinado a circular uma mistura de metano, hidrogenio, amonia e agua pela qual passava uma 
faisca eletrica (Eigura 2 . 16 ). A agua no Ifasco foi aquecida para produzir vapor que auxiliava a circula9ao dos gases. Os 
produtos formados, ap6s a descarga eletrica (representando os relampagos), eram condensados no condensador e coletados no 
tubo em forma de U e no frasco pequeno (simulador do oceano). 
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Figura 2.16 Dr. S. L. Miller, com uma replica do aparato usado no seu experimento de 1953 sobre a sintese de 
aminoacidos obtida a partir de uma descarga eletrica atraves de uma atmosfera fortemente redutora. 


















Apos uma semana de aplica9ao continua de faiscas, aproximadamente 15 % do carbono presente originalmente na 
“atmosfera reduzida” foi convertido em compostos organicos e coletado no “oceano”. A descoberta mais surpreendente foi a 
slntese de muitos compostos relacionados com a vida. Esses inclulram quatro aminoacidos comumente achados em protelnas, 
ureia e varies acidos graxos simples. A natureza dessa sintese torna-se mais extraordinaria quando consideramos a existencia 
de milhares de compostos organicos conhecidos com estruturas nao mais complexas do que a dos aminoacidos formados. A 
sintese de Miller ainda mostrou que a maioria dos relativamente poucos compostos formados era de compostos encontrados 
em organismos vivos. Esse resultado certamente nao foi coincidencia, sugerindo que a sintese pre-biotica na Terra primitiva 
pode ter ocorrido sob condi^oes nao muito diferentes das escolhidas por Miller para a simula9ao emlaboratorio. 

Os experimentos de Miller foram criticados a luz da opiniao corrente de que a atmosfera inicial da Terra era muito 
diferente da atmosfera fortemente redutora simulada por ele. Contudo, o trabalho de Miller estimulou muitos outros 
investigadores a repetir e ampliar o seu experimento. Os aminoacidos sao sintetizados em varias misturas diferentes de gases, 
quando aquecidas (calor vulcanico), irradiadas com luz ultravioleta (radia9ao solar) ou submetidas a descargas eletricas 
(relampagos). As unicas condi96es necessarias a produ9ao de aminoacidos consistiam em ser a mistura gasosa de natureza 
redutora e em haver exposi9ao a uma fonte de energia violenta. Em outros experimentos, descargas eletricas foram passadas 
atraves de misturas de monoxido de carbono, nitrogenio e agua, produzindo aminoacidos e bases nitrogenadas. Embora as 
taxas de rea9ao sejam muito mais lentas do que nas atmosferas contendo metano e amonia e produzamuma compara9ao Ifaca, 
esses experimentos sustentam a hipotese de que primordios quimicos da vida podem ocorrer em atmosferas moderadamente 
redutoras. A necessidade da presen9a de metano e amonia, no entanto, originou proposi96es sobre a possibilidade da 
introdu9ao dessas substancias por cometas ou meteoritos, ou de sua sintese nas vizinhan9as de chamines hidrotermicas. 

Assim, os experimentos de muitos cientistas mostraram que moleculas intermediarias altamente reativas, como o acido 
cianidrico, formaldeido e cianoacetileno, sao formadas quando uma mistura de gases reduzida e submetida a uma descarga de 
energia violenta. Essas moleculas reagem com agua, amonia ou nitrogenio para formar moleculas organicas mais complexas, 
incluindo aminoacidos, acidos graxos, ureia, aldeidos, a9ucares e bases nitrogenadas (purinas e pirimidinas), todos os tijolos 
necessarios a sintese dos compostos organicos mais complexos da materia viva. Evidencias adicionais da sintese abiotica 
natural de aminoacidos surgiram do encontro de aminoacidos em meteoritos, como no meteorito Murchison que atingiu a 
Australia em 1969 . 

Forma^ao de polimeros 

O prdximo estagio na evolu9ao quimica envolveu a uniao de aminoacidos, bases nitrogenadas e a9ucares para produzir 
moleculas maiores, como as proteinas e acidos nucleicos. Essas polimeriza96es sao rea96es de condensa9ao (desidrata9ao), 
nas quais monomeros sao unidos pela remo9ao de agua (Capitulo 2 ). Tais sinteses nao ocorrem com facilidade em solu96es 
diluidas, porque o excesso de agua tende a estimular rea96es direcionadas a decomposi9ao (hidrdlise). Em sistemas vivos, 
rea96es de condensa9ao sempre ocorrem em um ambiente aquoso (celular) contendo enzimas apropriadas. Sem enzimas e 
energia suprida por ATP, as macromoleculas de sistemas vivos (proteinas e acidos nucleicos) rapidamente se decompoem nos 
sens monomeros constituintes. 

Nossa hipdtese mais forte para a organiza9ao de polimeros biologicamente importantes e que eles ocorreram dentro dos 
limites de membranas semipermeaveis formadas por moleculas anfiftlicas pequenas, com uma extremidade soluvel em agua e 
outra que repele agua. Rea96es catalisadas por superficies de metal ou minerals produzem moleculas organicas anfiftlicas. O 
trabalho de David Deamer e colegas mostra que membranas podem se autoformar a partir de misturas aquosas de anfifilicos 
organicos. Eles propuseram que o material extraterrestre caido na Terra primitiva foi uma fonte importante de tais compostos, 
comuns em meteoritos. Anfifilicos extraidos do meteorito Murchinson formam vesiculas membranosas em solu96es aquosas 
(Eigura 2 . 17 ). Os acidos graxos e alcodis de cadeia longa que formam os componentes anfifilicos de membranas bioldgicas 
familiares ocorrem em meteoritos e foram sintetizados sob condi96es pre-bioticas simuladas. Assim, eles sao possiveis 
componentes de membranas pre-bioticas. 



Figura 2.17 Micrografia que mostra as estruturas vesiculares membranosas formadas por moleculas anfifilicas 
extraidas do meteorito Murchison. 

Em agua Hquida, moleculas anfifilicas pequenas podem associar-se espontaneamente atraves de intera^oes hidrofobicas 
organizando-se cm membranas com uma ou duas camadas para formar veslculas ocas (Figura 2 . 17 ). As membranas 
semipermeaveis dessas veslculas concentram solutos no seu interior, proporcionando, portanto, condi96es que conduzem a 
slntese de desidrata^ao de pollmeros de aminoacidos ou nucleotldios por condensa^ao. Tais veslculas internalizam e 
encapsulam moleculas de DNAde cadeia dupla emcondi96es de laboratorio. 

Trabalhos iniciais de Sydney Fox mostraram que polipeptldios em solu96es aquosas formam espontaneamente 
microesferas, as quais sao similares em forma e tamanho as bacterias e podem proliferar por brotamento. Deamer e colegas 
contra-argumentam que veslculas formadas por acldos graxos ou alcools de cadelas longas sao um modelo melhor para as 
orlgens pre-celulares das membranas celulares do que o das microesferas proteinoides. Estas, aparentemente, nao oferecem 
barreiras semipermeaveis necessarias a efetiva concentra9ao de aminoacidos e nucleotidios para polimeriza9ao. As 
membranas semipermeaveis formadas a partir de acidos graxos e alcoois de cadeia longa fazem com que o interior de uma 
veslcula acumule aminoacidos e nucleotidios, promovendo a slntese de polipeptldios e acidos nucleicos por desidrata9ao. 
ORIGEM DOS SISTEMAS VIVOS 

O registro fossil revela que a vida existia ha 3,8 bilhoes de anos. Portanto, a origem da forma de vida mais antiga pode ser 
estimada em aproximadamente 4 bilhoes de anos. Os primeiros organismos vivos foram protocelulas, unidades autonomas 
delimitadas por membranas, com organiza9ao funcional complexa que permitia a atividade essencial de autorreprodu9ao. Os 
sistemas quimicos primitivos que descrevemos nao apresentam essa propriedade essencial. O principal problema ementender 
a origem da vida e explicar como os sistemas quimicos primitivos tornaram-se organizados em celulas vivas autonomas com 
autorreprodu9ao. 

Como vimos, uma longa evolu9ao qulmica na Terra primitiva produziu varies componentes moleculares das formas vivas. 
Em um estagio posterior de evolu9ao, os acidos nucleicos (DNA e RNA) come9aram a se comportar como sistemas geneticos 
simples que dirigiram a slntese de protelnas, especialmente as enzimas. Entretanto, essa conclusao leva a um embara90so 
paradoxo do tipo galinha-ovo: ( 1 ) Como os acidos nucleicos apareceram sem enzimas para sintetiza-los? ( 2 ) Como as enzimas 
poderiam ter evoluido sem acidos nucleicos para codificar sua sequencia de aminoacidos? Essas questoes estao baseadas na 
aceita9ao do dogma de que apenas as protelnas poderiam atuar como enzimas. Uma evidencia surpreendente, apresentada na 
decada de 1980 , indicouque o RNA, emalguns momentos, mostra atividade catalitica. 

O RNA catalitico (ribozimas) pode medlar o processamento do RNA mensageiro (remo9ao de Introns, Capitulo 5 ) e 
catalisar a forma9ao de liga96es peptidicas. Evidencias vigorosas sugerem que a tradu9ao do mRNA pelos ribossomos 
(Capitulo 5 ) nao e catalisada por enzimas, mas pelo RNA do seu conteudo. 


Conclui-se que as primeiras enzimas e as primeiras moleculas com capacidade de autorreplica^ao poderiam ter sido 
RNA. Esse estagio esta sendo ehamado o “mundo RNA” pelos pesquisadores. O “mundo RNA” deve ter estado encapsulado 
por estruturas vesieulares membranosas possivelmente semelhantes as mostradas na Figura 2 . 17 . Testar essa hipotese inelui 
organizar um eonjunto de ribozimas funeionais no interior de vesieulas membranosas em laboratorio. As proteinas 
eatalisadoras, eontudo, tern varias vantagens importantes sobre o RNA, e o DNA e um veieulo de informa9ao genetica mais 
estavel do que o RNA; as primeiras protoeelulas eom enzimas proteieas e DNA devem ter sido mais estaveis do que as 
possuidoras so de RNA. 

Uma vez atingido esse estagio de organiza9ao protoeelular, a sele9ao natural (Capitulo 6) teria agido sobre esses sistemas 
primitivos autorreplicadores. Esse estagio foi erucial. Antes desse estagio, a biogenese foi moldada por oondi96es ambientais 
favoraveis na Terra primitiva e pela natureza dos proprios elementos reagentes. Quando os sistemas com capacidade de 
autorrepliea9ao passaram a responder as for9as da sele9ao natural, eles eome9aram a evoluir. Os sistemas replieadores mais 
rapidos e mais bem-sueedidos foram favoreeidos; dessa forma, replieadores mais efieientes evoluiram gradualmente. 
Seguiram-se a evolu9ao do eodigo genetieo e a sintese proteica eompletamente direeionada. O sistema agora atende aos 
requisites para ser o aneestral eomumde todos os organismos vivos. 

Origem do metabolismo 

As eelulas vivas atuais sao sistemas organizados eom sequeneias eomplexas e altamente ordenadas de rea96es eatalisadas por 
enzimas. Como se desenvolveu esse esquema metabolieo enormemente eomplexo? A histeria exata dessa fase da evolu9ao da 
vida e desconheeida. Apresentamos aqui um modelo da sequeneia de eventos mais simples que poderia explicar a origem das 
propriedades metabolieas observadas dos sistemas vivos. 

Os organismos que podem sintetizar seu alimento a partir de fontes inorganieas usando a luz ou outra fonte de energia sao 
denominados autotrofos (Gr. autos, por si proprio, + trophos, alimento) (Figura 2 . 18 ). Os organismos sem essa habilidade 
precisam obter sens suprimentos de alimento diretamente do ambiente e sao ehamados de heterotrofos (Gr. heteros, diferente, 
+ trophos, alimento). Os mierorganismos inieiais postulados sao as vezes ehamados heterotrofos primarios, pois dependiam 
de fontes ambientais para obter o seu alimento e existiram antes da evolu9ao de quaisquer autotrofos. Eles foram 
provavelmente organismos anaerobicos similares a baeterias do genero Clostridium. Como a evolu9ao quimioa supriu 
quantidades generosas de nutrientes organieos na sopa pre-biotica, os organismos mais antigos nao tinham que sintetizar seu 
proprio alimento. 



Figura 2.18 Coala, um heterotrofo, comendo folhas de eucalipto, um autotrofo. A nutrigao de todos os 
heterotrofos depende, direta ou indiretamente, dos autotrofos que capturam a energia do sol e sintetizam seus 


nutrientes. 

Os autotrofos teriam tido uma vantagem seletiva imensa sobre os heterotrofos primarios, em areas onde os nutrientes 
organieos sofreram deple^ao. Mais provavelmente, a evolu9ao dos organismos autotrofos exigiu a aquisi9ao de atividades 
enzimatieas eatalisadoras da eonversao de moleeulas inorganieas em outras mais eomplexas eomo os earboidratos. As 
inumeras enzimas do metabolismo eelular apareeeram quando as eelulas oome9aram a utilizar proteinas em fun96es 
eatalitieas. 

Carl Woese contesta a visao tradidonal de que os primeiros organismos eram heterotrofos primarios. Ele pensa ser mais facil visualizar as formas vivas primordiais 
como agregados moleculares assodados a membranas que absorviam a luz visfvel e a convertiam com alguma eficiencia em energia qufmica. Assim, os primeiros 
organismos teriam sido autotrofos. Woese tambem sugere que o "metabolismo" inicial pode ter consistido em reagoes qufmicas numerosas catalisadas por cofatores 
nao proteicos (substancias necessarias aofuncionamento de muitas enzimas proteicas nas eelulas vivas). Esses cofatores estariam associados a membranas. 

Aparecimento da fotossintese e do metabolismo oxidativo 

A autotrofia evoluiu para a forma fotossintetiea que surgiu separadamente em varies grupos de baeterias evolutivamente 
distintos. Nas primeiras formas da fotossintese bacteriana, os atomos de hidrogenio derivavamdo sulfeto de hidrogenio ou gas 
hidrogenio. Mais tarde, as eianobaeterias desenvolveram uma fotossintese dependente da agua, que foi transferida para um 
aneestral das plantas por endossimbiose (Capitulo 2 ). Na forma mais eomumda fotossintese, os atomos de hidrogenio, obtidos 
da agua, reagem eom dioxido de earbono retirado da atmosfera, para gerar a9ueares e oxigenio moleeular. A energia e 
armazenada na forma de liga96es eovalentes entre os atomos de earbono na moleeula de a9uear. Os a9ueares forneeem 
nutri9ao para o organismo, e o oxigenio moleeular e liberado para a atmosfera. 

6 COj + 6 HjO-► ^6^12^6 ^ 

luz 

Essa equa9ao resume as muitas rea96es, atualmente conheeidas, do proeesso da fotossintese. Indubitavelmente, essas 
rea96es nao apareeeram todas de uma vez, e outros compostos reduzidos, como o sulfeto de hidrogenio (H2S), provavelmente 
foramas fontes iniciais de hidrogenio. 

Gradualmente, 0 oxigenio produzido pela fotossintese acumulou-se na atmosfera. Quando 0 oxigenio atmosferico atingiu 
aproximadamente 1% da sua concentra9ao atual, 0 ozonio come90u a acumular e a absorver radia9ao ultravioleta, restringindo 
muito, dessa maneira, a quantidade de luz ultravioleta que atingia a Terra. As terras e as aguas superficiais foram entao 
ocupadas pelos organismos fotossinteticos, aumentando a produ9ao de oxigenio. 

A acumula9ao do oxigenio atmosferico interferiria no metabolismo eelular anaerobico evoluido na atmosfera reduzida 
primitiva. Conforme a atmosfera vagarosamente acumulava 0 gas oxigenio (O 2 ), um novo e altamente eficiente tipo de 
metabolismo apareceu: 0 metabolismo oxidativo (aerobico), Atraves do uso do oxigenio disponivel como aceptor terminal de 
eletrons (Capitulo 4 ) e oxida9ao completa da glicose em dioxido de earbono e agua, a maior parte da energia de liga9ao 
armazenada pela fotossintese poderia ser recuperada. A maioria das formas vivas tornou-se completamente dependente do 
metabolismo oxidativo. 

A nossa atmosfera atual e fortemente oxidante. Ela contem 78 % de nitrogenio molecular, aproximadamente 21 % de 
oxigenio livre, 1 % de argonio e 0 , 03 % de dioxido de earbono. Embora 0 tempo consumido na produ9ao do oxigenio 
atmosferico seja muito debatido, a fonte mais importante de oxigenio e a fotossintese. Quase todo 0 oxigenio atualmente 
produzido vem das eianobaeterias (algas azul-esverdeadas), algas eucarioticas e plantas. Cada dia esses organismos 
combinam aproximadamente 400 milhoes de toneladas de dioxido de earbono com 70 milhoes de toneladas de hidrogenio para 
produzir 1,1 bilhao de toneladas de oxigenio. Os oceanos sao a maior fonte de oxigenio. Quase todo 0 oxigenio produzido 
atualmente e consumido por organismos para respira9ao; do contrario, a quantidade de oxigenio na atmosfera dobraria em 
aproximadamente 3.000 anos. Como as eianobaeterias fosseis pre-cambrianas assemelham-se as eianobaeterias modernas, e 
razoavel supor que 0 oxigenio que entrou na atmosfera primitiva veio de sua fotossintese. 

VIDA PRE-CAMBRIANA 

O periodo Pre-Cambriano cobre 0 tempo geologico antes do inicio do periodo Cambriano, de 524 a 600 milhoes de anos, 
aproximadamente. A maioria dos principais filos animais aparece nos registros fdsseis nos poucos milhoes de anos no inicio 



do periodo Cambriano. Esse aparecimento tern sido denominado “Explosao do Cambriano”, porque, antes desse periodo, a 
maioria dos depositos fosseis nao apresenta organismos unieeMares mats eomplexos do que baeterias unieelulares. Estudos 
moleeulares eomparativos (Capitulo 10 ) sugerem, atualmente, que a raridade dos fosseis pre-eambrianos pode representar 
fossiliza9ao pobre, em vez de auseneia de diversidade animal nesse periodo. Nao obstante, os animais apareeeram 
relativamente tarde na historia da vida na Terra. Quais foram as formas primitivas de vida geradoras da atmosfera oxidativa 
eritiea para a evolu9ao animal e da linhagem evolutiva da qual emergiriam os animais? 

Procariotas e a era das cianobacterias (algas azul-esverdeadas) 

Os primeiros organismos similares a baeterias proliferaram e geraram uma grande variedade de formas, algumas eapazes de 
realizar fotossintese. Destas evoluiramas cianobacterias produtoras de oxigenio, ha aproximadamente 3 bilhoes de anos. 

As baeterias e as arqueas sao denominadas procariotas, signifieando literalmente “antes do nueleo”. Elas eontem uma 
uniea e longa moleeula de DNA, nao loealizada em um nueleo eireundado por membrana, mas em uma regiao nuelear, ou 
nucleoide, O seuDNAnao esta eombinado eomproteinas histonas e proeariotas eareeemde organelas eommembranas eomo 
mitoeondrias, plastidios, aparelho de Golgi e retieulo endoplasmatieo (ver Capitulo 3 ). Durante a divisao eelular, o nueleoide 
divide-se e replieas do DNA eelular sao distribuidas as eelulas-filhas. Os proeariotas nao apresentam a organiza9ao e a 
divisao eromossomiea (mitotiea) vistas nos animais, fungos e plantas. 

Carl Woese e sens colegas da Universidade de Illinois descobriram as diferen9as evolutivas entre as baeterias (baeterias 
“verdadeiras”) e as arqueobaeterias, tambem ehamadas Arehaea (Capitulo 10 ). Embora os espeeimes desses dois grupos, 
quando observados ao mieroseopio eletronieo, pare9am muito semelhantes, eles sao bioquimieamente distintos. As 
arqueobaeterias diferem fundamentalmente das baeterias quanto ao metabolismo eelular e auseneia de aeido muramieo nas 
paredes celulares, eneontrado emtodas as baeterias. Adiferen9a mais notavel entre os dois grupos emerge eomo uso de uma 
das mais novas e poderosas ferramentas disponivel aos evolucionistas, o sequeneiamento dos aeidos nueleieos (Capitulo 2 ). 
Woese deseobriu que as arqueobaeterias diferem fundamentalmente das baeterias na sequeneia de bases do RNA ribossomieo 
(Capitulo 5 ). Woese eonsidera as arqueobaeterias tao distintas das verdadeiras baeterias que elas deveriam ser eonsideradas 
eomo um dominio taxonomieo separado, Arehaea. 

Os dados fosseis indieam que as eianobaeterias produtoras de oxigenio passaram a ser eneontradas eom mais tfequeneia 
nos oeeanos ha aproximadamente 2,5 bilhoes de anos, fazendo eom que a atmosfera se tornasse mais oxigenada nos 100 
milhoes de anos seguintes. O oxigenio reage eom a agua para produzir substaneias eaustieas, eomo superoxido e peroxido de 
hidrogenio, os quais pressionam as toleraneias eeologieas das formas vivas existentes, ineluindo muitas eianobaeterias 
responsaveis pela produ9ao de oxigenio moleeular. Varios nomes coneorrentes deserevem a destrui9ao maoi9a de formas 
vivas resultante da intoxioa9ao por oxigenio, as quais serao substituidas por outras adaptadas a um ambiente oxigenado; sao 
eles; revolu9ao do oxigenio, eatastrofe do oxigenio, erise do oxigenio e grande evento de oxigena9ao (GOE). Um produto 
importante da evolu9ao em uma atmosfera oxigenada foi a eelula eueariotiea, eujo metabolismo normalmente depende da 
rea9ao de eompostos organieos eom oxigenio moleeular. 

O aparecimento dos eucariotas 

Os eucariotas (“nueleo verdadeiro”; Figura 2.19) apresentam eelulas eom um nueleo eireundado por membrana eontendo 
cromossomos eompostos de cromatina. Os eonstituintes da eromatina dos eueariotas ineluem proteinas ehamadas histonas e 
RNA, alem do DNA. Algumas proteinas nao histonieas estao assoeiadas ao DNA dos proeariotas e aos eromossomos dos 
eueariotas. Os eueariotas sao geralmente maiores do que os proeariotas e eontem muito mais DNA. A sua divisao eelular em 
geral oeorre por alguma forma de mitose (Capitulo 3 ). No interior das eelulas estao numerosas organelas eom membranas, 
ineluindo mitoeondrias, nas quais estao armazenadas as enzimas para o metabolismo oxidativo. Os eueariotas ineluem os 
animais, os fungos, as plantas e numerosas formas unieelulares eonheeidas eomo “protozoarios” ou “protistas”. A evideneia 
fossil sugere que os eueariotas unieelulares apareeeram ha pelo menos 1,5 bilhao de anos (Figura 2.20). 

0 sequendamento molecular emergiu eomo uma abordagem muito bem-sucedida para a compreensao das genealogias ancestrais das formas de vida. As 
sequencias de nucleotfdios do DNA dos genes de um organismo sao um registro das relates evolutivas, pois cada gene atual e uma copia evolufda de outro 
existente ha milhoes, e mesmo bilhoes, de anos. Os genes alteram-se por mutagoes ao longo do tempo, mas persistem, em geral, vestfgios do gene original. Com 


tecnicas modernas pode-se determinar a sequencia de nucleotfdios em uma molecula inteira de DNA ou em pequenos fragmentos da molecula. Quando genes 
correspondentes sao comparados entre dois organismos diferentes, a extensao em que os genes diferem pode ser correlacionada com o tempo transcorrido desde 
que os dois organismos divergiram de urn ancestral comum. Compara^es similares podem ser feitas com o RNA e as proteinas. Esses metodos tambem permitem aos 
cientistas sintetizar genes e proteinas que existiram ha longo tempo e medir as propriedades bioquimicas de proteinas extintas. 
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Figura 2.19 Comparagao entre celulas procarioticas e eucarioticas. O tamanho das celulas procarioticas e de 
aproximadamente 10% daquele das eucarioticas. 
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Figure 2.20 O relogio do tempo biologico. Ha 1 bilhao de segundos, era o ano de 1977, e a maioria dos 
estudantes que estao usando este texto nao havia nascido. Ha 1 bilhao de minutes, o Imperio Romano atingia o 
















seu zenite. Ha 1 bilhao de boras, os homens de Neandertal estavam vivos. Ha 1 bilhao de dias, os primeiros 
hominideos bipedes andaram sobre a Terra. Ha 1 bilhao de meses, os dinossauros estavam no climax de sua 
dispersao. Ha 1 bilhao de anos, nenhum animal caminhava sobre a face da Terra. 

Uma vez que a complexidade da organiza9ao dos eucariotas e muito maior do que a dos procariotas, e dificil a 
visualiza9ao do processo pelo qual umeucariota possa ter surgido de qualquer eueariota eonhecido. Abiologa amerieana Lynn 
Margulis (Figura 2 . 21 ) e outros propuseram que os eucariotas nao apareceram de umunico procariota, mas foram derivados 
de uma simbiose (“vida conjunta”) de dois ou mais tipos de bacterias. As mitocondrias e os plastidios (organelas 
fotossinteticas encontradas apenas em celulas vegetais) contem, cada urn, o seu proprio DNA (alem daquele do nucleo da 



celula), 0 qual temalgumas caracteristicas procarioticas. 


Figura 2.21 Dra. Lynn Margulis, cuja teoria endossimbiotica das origens das mitocondrias e dos cloroplastos e 


fortemente apoiada por estudos de evolugao molecular. 
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Figura 2.22 Diagrama esquematico da origem das organelas das celulas eucarioticas. A. Uma celula ancestral 






derivada de uma celula procariotica precursora com a evolugao de urn sistema interno de membranas, incluindo 
uma membrana nuclear ao redor do material genomico. B. Celula da parte A engolfa uma bacteria aerobica de 
maneira ameboide (Capitulo 11). C. A endossimbiose da celula hospedeira e a bacteria aerobica transformam 
esta ultima em mitocondrias. D. Uma celula com mitocondrias engolfa uma cianobacteria fotossintetizante. E. A 
endossimbiose estavel transforma a bacteria fotossintetizante em urn cloroplasto. As etapas D e E pertencem 
somente aos eucariotas unicelulares fotossintetizantes (ver Capitulo 11) e as plantas. Os estagios A, B e D sao 
condigoes hipoteticas nao observadas hoje em dia. As celulas eucarioticas vivas que nao dispoem de organelas, 
como a Giardia, parecem descender da condigao C seguida da perda das mitocondrias; seus genomas nucleares 
retem tragos dos genes cujos produtos tern uma fungao mitocondrial em outros eucariotas. 

Os nucleos, os plastidios e as mitocondrias contem genes codifieadores de RNA ribossomico. As comparagoes entre as 
sequeneias de bases desses genes mostram que os DNAs nueleares, dos plastidios e mitoeondriais representam linhagens 
evolutivas distintas. O DNA dos plastidios e das mitoeondrias esta mais proximo do DNA das baeterias do que do DNA 
nuelear eucariotieo na sua historia evolutiva (Capitulo 10 ). Os plastidios estao evolutivamente mais proximos das 
eianobacterias, e as mitocondrias, de outro grupo de baeterias (Rickketsia), consistente com a hipotese simbiotica das origens 
eucarioticas. As mitocondrias contem as enzimas do metabolismo oxidante, e os plastidios realizam a fotossintese (um 
plastidio eom elorofila e um eloroplasto). E facil ver eomo uma eelula hospedeira capaz de acomodar tais hospedes no seu 
eitoplasma teria obtido um sueesso evolutivo enorme. 

A teoria endossimbiotiea propoe que uma populagao ancestral as eelulas eueariotieas derivou-se e era similar a baeterias 
anaerobicas (desprovidas de metabolismo oxidativo) e evoluiu um nucleo e outras membranas intracelulares (Figura 2 . 22 ) 
por meio de invaginagoes da membrana. Celulas dessas populagoes adquiriram, por ingestao ou parasitismo, baeterias 
aerobieas desprovidas de digestao e que vieram a residir no eitoplasma da celula hospedeira (Figura 2 . 22 ). A baeteria 
aerobiea endossimbiotiea teria metabolizado o oxigenio, que e toxico para o seu hospedeiro anaerobico, e este deve ter dado 
aos residentes aerobieos alimento e protegao fisiea. Essa relagao mutuamente benefiea produziu selegao para as celulas 
hospedeiras e seus residentes evoluirem de maneira a tornar suas relagoes permanentes. Entre os resultados evolutivos dessa 
selegao deveriam estar a compaetagao dos residentes endossimbiotieos aerobieos e a perda de genes eujas fungoes seriam 
redundantes eom aquelas do genoma nuelear do hospedeiro (ou o reverso). 

Os dados obtidos para testar esse mecanismo proposto mostram que suas condigoes sao razoaveis. O registro fossil 
mostra que baeterias aerobieas e anaerobicas estavam bem estabelecidas por volta de 2,5 bilhoes de anos atras e que as 
eelulas eontendo nueleo e membranas internas apareeeram pela primeira vez nesse periodo de tempo. Algumas formas 
anaerobicas, nucleadas, sem mitocondrias, estao vivas atualmente, ineluindo o parasito humano Giardia intestinalis, embora 
representem provavelmente deseendentes de linhagens que, inieialmente, tinham mitocondrias e as perderam em vez de 
linhagens eujos aneestrais jamais as apresentarara Ha evideneias de eelulas eueariotieas eontendo mitoeondrias datadas de 
aproximadamente 1,2 bilhao de anos. Foram introduzidas experimentalmente baeterias em eucariotas unicelulares e 
propagadas como uma unidade simbiotica por muitas geragoes. Tais experimentos mostraram ainda que a eelula hospedeira 
pode se tornar dependente das baeterias residentes por proteinas eujas fungoes eram desempenhadas originalmente pelas 
populagoes hospedeiras, antes da endossimbiose experimental. 

Alem de sustentar que as mitocondrias e plastidios originaram-se de baeterias simbiontes, Lynn Margulis argumenta que o flagelo, os cilios (estruturas de 
locomogao) e mesmo o fuso mitotico dos eucariotas originaram-se de uma bacteria do tipo espiroqueta. De fato, ela sugeriu que essa associate (espiroqueta e sua 
nova celula hospedeira) tornou a evolu^o da mitose possivel. As evideneias oferecidas por Margulis de que as organelas sao parceiras originals de uma celula 
ancestral sao atualmente aceitas pela maioria dos biologos. Essa jun^o de organismos dispares para produzir evolutivamente novas formas e chamada de 
simbiogenese. 

Os primeiros eucariotas foram sem duvida unieelulares e muitos foram autotrofos fotossintetieos. Algumas dessas formas 
perderam sua habilidade fotossintetiea e tornaram-se heterotrofos, alimentando-se de autotrofos e de proeariotas. Conforme as 
eianobaeterias eomegaram a ser eolhidas, a sua densa vegetagao filamentosa diminuiu, dando espago a outros organismos. 


Apareceram carmvoros que comiamherbivoros. Logo se estabeleceu um ecossistema equilibrado de carmvoros, berbivoros e 
de produtores primarios. Os berbivoros, comendo os autobofos, liberaram espa^o, encorajando uma diversidade maior de 
produtores, o que, por seu birno, estimulou a evolu^ao de eonsumidores novos e mais espeeializados. Desenvolveu-se uma 
piramide eeologiea eomos earnivoros no topo da eadeia alimentar (Capibrlo 38 ). 

A explosao da atividade evolutiva que se seguiu ao fim do Pre-eambriano e inieio do Cambriano nao tern preeedentes. 
Alguns investigadores aventam a bipotese de que a expliea^ao para a “explosao eambriana” repousa na aeumula^ao de 
oxigenio na atmosfera em um nivel limiar eritieo. Animais maiores, multieelulares, exigiam a efieieneia aumentada do 
metabolismo oxidativo; oonoenba96es limitadas de oxigenio nao poderiamter sustentado esses padroes. 

[ Resumo _ 

Os organismos vivos mosbam uma notavel uniformidade nos sens constibuntes quimieos e metabolismo, refletindo a sua 
deseendencia eomumde umaneesbal antigo. 

A apari^ao da vida na Terra nao oeorreria sem agua, o componente primario das eelulas vivas. A esbutura unica da agua 
e sua capacidade de formar pontes de bidrogenio enbe moleculas de agua adjaeentes sao responsaveis por suas propriedades 
espeeiais: solveneia, eapaeidade calorifica elevada, ponto de ebuli^ao, tensao superfieial e estado solido eom densidade 
inferior aquela do estado liquido. 

A vida tambem depende, de maneira erueial, da quimiea do earbono. O earbono e espeeialmente versatil em se ligar 
eonsigo mesmo e com oubos atomos e e o unico elemento capaz de formar as moleculas longas encontradas nos organismos 
vivos. Os carboidratos sao compostos primariamente de earbono, bidrogenio e oxigenio agrupados como H-C-OH. Os 
carboidratos mais simples sao os a^ucares, atuando como fontes imediatas de energia nos sistemas vivos. Os 
monossacaridios, ou a^ucares simples, podem se ligar para formar dissacaridios ou polissacaridios, servindo como formas de 
armazenamento de a^ucar, ou realizar fun^ao estrutural. Os lipidios constituem outra classe de moleculas longas que 
apresentam cadeias de compostos de earbono; as gorduras ocorrem principalmente como trigliceridios, fosfolipidios e 
esteroides. As proteinas sao moleculas longas compostas de aminoacidos unidos por liga^oes peptidicas. Muitas proteinas 
funcionam como enzimas que catalisam rea96es biologicas. Cada tipo de proteina tern uma estrutura primaria, secundaria, 
terciaria e, frequentemente, uma quaternaria, decisiva para o seu funcionamento. Os acidos nucleicos sao polimeros de 
unidades nucleotidicas compostas de uma9ucar, uma base nibogenada e umgrupo fosfato. Lies contemo material da beran9a e 
funcionam na sintese de proteinas. 

Os experimentos de Louis Pasteur, na decada de 1860 , convenceram os cientistas de que os organismos nao se originavam 
de materia inorganica. Cerca de 60 anos mais tarde, A. 1 . Oparin e J. B. S. Haldane proporcionaram uma explica9ao para a 
pergunta: Como um ancesbal comum a todas as formas vivas poderia ter surgido de materia nao viva ba quase 4 bilboes de 
anos? A origem da vida aconteceu ap6s um longo periodo de “evolu9ao molecular abiogenica” sobre a Terra, quando 
moleculas organicas acumularam-se lentamente emuma “sopa primordial”. A atmosfera da Terra era redutora, compouco ou 
nenbum oxigenio livre presente. A radia9ao ultravioleta, descargas elebicas de relampagos ou energia de fontes bidrotermais 
poderiam ter provide energia para a forma9ao inicial das moleculas organicas. Stanley Miller e Harold Urey demonstraram a 
plausibilidade da bipdtese de Oparin-Haldane por meio de experimentos simples, mas engenbosos. A concenba9ao de 
reagentes necessaria para a sintese inicial de moleculas organicas possivelmente ocorreu no interior de vesiculas formadas 
pela agrega9ao de moleculas de acidos graxos e alcodis de eadeia longa emmembranas pre-celulares. Provavelmente, o RNA 
foi a biomolecula primordial realizadora das fun96es de codifica9ao da informa9ao e catalise. Quando sistemas com 
capacidade de autorreplica9ao estabeleceram-se, a evolu9ao provavelmente aumentou a sua diversidade e complexidade por 
sele9ao natural. 

Sup6e-se que os primeiros organismos foram primariamente beterobofos, vivendo da energia armazenada em moleculas 
dissolvidas na sopa primordial. A evolu9ao posterior produziu organismos autobdficos, capazes de sintetizar os sens proprios 
nutrientes organicos (carboidratos) a partir de materiais inorganicos. Os autdbofos sao mais protegidos contra uma deple9ao 
de compostos organicos do ambiente do que os beterdbofos. O oxigenio molecular come90u a se acumular na atmosfera como 
um produto final da fotossintese, processo autobdfico sintetizador de a9ucares e oxigenio pela rea9ao enbe agua e didxido de 
earbono. As cianobacterias aparentemente foram as primeiras responsaveis pela gera9ao de oxigenio atmosferico no inieio da 



historia da vida. O acumulo de oxigenio atmosferico gerou uma transforma9ao na biota da terra. Intoxicou muitas formas 
suscetiveis e favoreceu outras que, se nao pudessem absorver o oxigenio, podiam, pelo menos, tolera-lo. O metabolismo 
aerobieo deuorigemas celulas eucariotieas. 

As arqueas e as bacterias nao tern organelas nem nueleo rodeados por membranas no sen citoplasma. O termo 
“proeariota” e usado tradieionalmente para designar esse grau de organiza9ao eelular, mas os “proeariotas” nao formam um 
grupo monofiletieo. 

Os eucariotas aparentemente surgiram de unices simbioticas de dois ou mais tipos de proeariotas. O material genetico 
(DNA) dos eueariotas oeorre em um nueleo eercado por membrana, bem como nas mitoeondrias e alguns plastidios. Estas 
ultimas organelas assemelham-se a baeterias, e o seu DNA esta mais relacionado eom o de certas bacterias do que com o dos 
genomas nucleares eucarioticos. 

[ Ouestoes de revisao _ 

1 . Explique as propriedades da agua apresentadas a seguir e diga como elas sao conferidas pela natureza bipolar da 
molecula de agua: calor especifico alto; calor de vaporiza9ao elevado; comportamento unico da densidade; tensao 
superficial alta; capacidade de ser umbomsolvente para ions de sais. 

2 . Qual era a composi9ao da atmosfera da Terra quando da origem da vida, e como ela diferia da atmosfera atual? 

3 . Revisando os experimentos de Miller e Etrey descritos neste capitulo, explique quais fases correspondem a: observa96es, 
hipotese, dedu9ao, previsao, dados e controle (o metodo cientifico esta descrito no Capitulo 1 ). 

4 . Explique o significado dos experimentos de Miller-Urey. 

5 . Cite tres provaveis fontes energeticas alimentadoras das rea96es formadoras de compostos organicos na Terra primitiva. 

6. Qual mecanismo poderia ter concentrado moleculas organicas no interior de uma membrana semipermeavel no mundo 
pre-biotico de maneira que poderiam ocorrer rea96es de polimeriza9ao? 

7 . Cite dois carboidratos simples, dois de reserva e um carboidrato estrutural. 

8. Compare lipidios e carboidratos e enumere diferen9as caracteristicas entre suas estruturas moleculares. 

9 . Explique as diferen9as entre as estruturas primaria, secundaria, terciaria e quaternaria de uma proteina. 

10 . Quais sao os acidos nucleicos importantes emuma celula e de que unidades sao eles construidos? 

11 . Estabele9a a distin9ao entre os seguintes termos: heterotrofo primario, autotrofo e heterotrofo secundario. 

12 . Qual e a origem do oxigenio na atmosfera atual e qual o seu significado metabolico para os organismos vivos 
contemporaneos? 

13 . Ea9a a distin9ao entre proeariotas e eucariotas. 

14 . Descreva a visao de Margulis sobre a origemprocariotica dos eucariotas. 

15 . O que foi a “explosao cambriana” e como voce poderia explica-la? 

Para aprofundar seu raciocinio. Por que nosso conhecimento sobre a origem da vida sera sempre mais especulativo do 
que 0 nosso conhecimento sobre a evolu9ao da diversidade da vida subsequente? 
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primeira diversificagdo das formas vivas. 
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Lehninger, A. L., D. L. Nelson, and M. M. Cox. 2008 . Lehninger prineiples of bioehemistry, ed. 5 . New York, W. H. Freeman 
& Co. Livro diddtico sobre bioqulmica apresentado de forma clara e aperfeigoada. 

Lodish, H., A. Berk, S. L. Zipursky, P. Matsudira, D. Baltimore, and J. Darnell. 2008 . Moleeular eell biology, ed. 6. New 
York, W. H. Freeman & Co. Tratamento completo; inicia-se com os princlpios bdsicos, como energia, reagdes 
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Margulis, F. 1998 . Symbiotie planet: a new look at evolution. New York, Basie Books. Uma discussdo importante sobre 
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* Uma caloria e definida como a quantidade de calor necessaria para aquecer 1 g de agua de 14,5 a 15,5°C. Embora a caloria 
seja a unidade de calor tradicional e amplamente utilizada nas publica 96 es e tabelas, ela nao faz parte do Sistema 
Internacional de Unidades (o sistema SI) que utiliza o joule (J) como unidade de energia (1 cal = 4,184 J). 
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Celulas como Unidades da Vida 



A microscopia de fluorescencia de fibroblastos em cultura revela detalhes celulares. Nucleo (azul), microfilamentos 
(verde) e microtubules (rosa). 

O tecido da vida 

E notavel que as formas vivas, de amebas e algas unicelulares a baleias e sequoias gigantes, sejam constituidas por umunico 
tipo de unidade de constru 9 ao: as eelulas. Todos os animais e plantas sao compostos de eelulas e produtos celulares. Novas 
celulas surgem da divisao de celulas preexistentes, e a atividade de um organismo multicelular como um todo e a soma das 
atividades e intera^oes das celulas que o constituera A teoria celular, proposta inicialmente por Schleiden e Schwann, e, 
dessa forma, outro dos grandes conceitos unificadores da biologia. 

A energia que suporta virtualmente todas as atividades vitais flui da luz solar, capturada pelas plantas verdes e algas e 
transformada pela fotossintese em energia de liga 9 ao quimica. Essa energia e uma forma de energia potencial que pode ser 
liberada quando a liga 9 ao e rompida e usada para realizar tarefas eletricas, mecanicas e osmoticas na celula. Finalmente, toda 
a energia e dissipada em calor de acordo com a segunda lei da termodinamica, que estabelece que a natureza prossegue em 
dire 9 ao a um estado de maior desordem molecular, ou entropia. Assim, o alto grau de organiza 9 ao molecular nas celulas vivas 
e atingido e mantido apenas enquanto essa organiza 9 ao e alimentada por energia. Ver Capitulo 4, ensaio de abertura. 

Novas tecnicas da microscopia de fluorescencia revelam o tecido da vida celular com detalhes sem precedentes, 
conforme mostrado na fotografia. 

CONCEITO DE CELULA 

Ha mais de 300 anos, o cientista ingles e inventor Robert Hooke, usando um microscopio composto primitivo, observou 




cavidades em forma de caixa em cortes de corti^a e folhas. Ele chamou esses eompartimentos “pequenas eaixas ou eelulas”. 
Nos anos seguintes a primeira demonstra^ao, por Hooke, dos poderes notaveis do mieroscopio ante a Sociedade Real de 
Londres, em 1663, os bidlogos come 9 aram a aprender, gradualmente, que eelulas eram muito mais que reeipientes simples 
preenehidos por “sueos”. 

As eelulas sao o teeido da vida (Figura 3.1) e sao estruturas complexas que formam as unidades basieas de todos os 
organismos vivos. Em organismos unieelulares, todas as fun 96 es vitals sao desempenhadas entre os limites de um paeote 
mieroscdpieo. Em organismos multieelulares, como o do ser humano, as eelulas interagem, eada qual exeeutando seu papel 
espeeializado em uma assoeia 9 ao organizada. Nao ha vida sem eelulas. A ideia de que uma eelula representa a estrutura 
basiea e a unidade funeional da vida e um importante coneeito unifieador da biologia. 

As eelulas sao pequenas e a maioria invisivel a olho nu, com exce 9 ao de alguns ovos, as maiores eelulas conhecidas (em 
volume). Consequentemente, nossa compreensao sobre as eelulas acompanhou os avan 9 os tecnicos no poder de resolu 9 ao dos 
microscdpios. O microscopista holandes Antoni van Eeeuwenhoek enviou cartas a Sociedade Real de Eondres, contendo 
descri 96 es detalhadas de numerosos organismos que ele observara usando lentes de alta qualidade construidas por ele prdprio 
(1673-1723). No inicio do seculo 19, o projeto melhorado dos microscdpios permitiu aos bidlogos visualizar objetos de 
apenas 1 pm e criaram uma base para a teoria celular - que estabelece que todos os organismos vivos sao compostos por 
eelulas. 

Matthias Schleiden, umbotanico alemao, em 1838, anunciou que todos os tecidos vegetais eram compostos por eelulas. 
Um ano depots, um de seus compatriotas, Theodor Schwann, descreveu eelulas animals como semelhantes as eelulas das 
plantas, uma compreensao atrasada por muito tempo porque as eelulas animals sao circundadas por uma membrana plasmatica 
quase invisivel em lugar de uma parede celular distinta, caracteristica de eelulas vegetais. Assim, credita-se a Schleiden e 
Schwann a teoria unificadora celular que guiou uma nova era de explora 9 ao produtiva em biologia celular. Um outro alemao, 
Rudolf Virchow, reconheceu que todas as eelulas sao provenientes de outras preexistentes (1858). 

Em 1840, J. Purkinje introduziu o termo protoplasma para descrever o conteudo celular. A principio pensou-se que o 
protoplasma fosse uma mistura granular similar a um gel com propriedades vitais especiais; as eelulas foram vistas como 
bolsas de uma sopa espessa contendo umnucleo. Depots, o interior das eelulas ficou crescentemente mais visivel conforme os 
microscdpios, a tecnica de cortes e a colora 9 ao de tecidos foram sendo melhorados. Em lugar de ser uma sopa granular 
uniforme, o interior de uma eelula e composto de numerosas organelas celulares associadas a uma rede de membranas. Os 
componentes de uma eelula sao tao altamente organizados, estrutural e funcionalmente, que descrever seu conteudo como 
“protoplasma” e o mesmo que descrever o conteudo do motor de um automdvel como “autoplasma”. 
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Figura 3.1 Organizagao biologica de atomos simples a organismos complexes. Os atomos de moleculas e 
macromoleculas associam-se em organelas no interior de cada celula. As celulas agrupam-se em tecidos, orgaos 
e sistemas organicos para formar urn organismo multicelular complexo. 

Como as cdulas sao estudadas 

Os microscopios opticos com todas as suas variagoes e modificagoes, nos ultimos 300 anos, contribmram mais para a 
investigagao biologica do que qualquer outro instrumento. Eles continuam a contribuir mais de 50 anos depois da invengao do 
microscopio eletronico. A microscopia eletronica proporcionou uma vasta ampliagao sobre nossa avaliagao da organizagao 
celular interna, e modernas tecnicas bioquimicas, imunologicas, fisicas e moleculares contribuiram enormemente para nossa 
compreensao da estrutura e da fungao das celulas. 

Os microscopios eletronicos empregam magnetismo para dirigir um feixe de eletrons atraves da ou sobre a superficie de 
objetos examinados. O comprimento de onda do feixe de eletrons e aproximadamente 0,00001 do comprimento da luz branca 
ordinaria, permitindo ampliagoes e resolugoes muito maiores. 

Na preparagao para exame sob o microscopio eletronico de transmissao, os especimes sao cortados em fatias 
extremamente finas (10 a 100 nmde espessura) e tratados com“corantes eletronicos” (ions de elementos como osmio, chumbo 
e uranio) para aumentar o contraste entre estruturas diferentes. Os eletrons passam atraves de um especime, e as imagens sao 
vistas emuma tela fluorescente e fotografadas (Figura 3.2). 

Ja os especimes preparados para microscopia eletronica de varredura nao sao cortados nem atravessados por eletrons. O 
especime inteiro e bombardeado com material de alta densidade eletronica, como ouro e platina, e bombardeado por eletrons, 
causando a reflexao de alguns eletrons e emissao de eletrons secundarios. Uma imagem tridimensional aparente e registrada na 
fotografia. A capacidade de ampliagao dos instrumentos de varredura nao e tao grande quanto a dos microscopios de 
transmissao, mas muito foi aprendido com eles sobre as caracteristicas da superficie de organismos e celulas, assim como 
sobre estruturas internas revest!das por membranas. Exemplos de eletromicrografia de varredura sao mostrados nos Capitulos 
7, 8 e31. 

Um nivel ainda maior de resolugao pode ser alcangado com cristalografia de raios X e espectroscopia de ressonancia 






















magnetica nuclear (RMN). Essas tecnicas revelam a grande rela 9 ao entre a forma das biomoleeulas e a rela^ao entre os 
atomos que as eompoem. Ambas as teenieas exigem muito trabalho, mas a espeetroseopia de RMN nao requer a purifioa 9 ao e 
a oristaliza 9 ao da substaneia, e as moleeulas podemser observadas emsolu 9 ao. 

Os avan 9 os nas teenieas de estudo das eelulas (eitologia) nao estao limitados as melhorias nos mieroseopios, mas 
ineluem metodos novos de prepara 9 ao de teeidos e eolora 9 ao para estudo mioroseopieo, bem eomo oontribui 96 es da 
bioquimiea moderna e da biologia moleeular. As eelulas podem ser rompidas eom a maioria das organelas permaneeendo 
intaeta e depois eentrifugadas emum gradiente de densidade (Figura 3.3), e prepara 96 es relativamente puras de eada organela 


podemser reeuperadas. Assim, as fun 96 es bioquimieas de varias organelas podemser estudadas separadamente. 
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Figura 3.2 Comparagao entre padroes opticos de microscopies opticos e eletronicos. Para facilitar a 
comparagao, o esquema do microscopio optico foi invertido de sua orientagao normal com a fonte luminosa 


abaixo e a imagem acima. No microscopio eletronico, as lentes sao magnetos para focalizar o feixe de eletrons. 
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Figura 3.3 Separagao das organelas celulares em urn gradiente de densidade por ultracentrifugagao. O gradiente 
e formado por deposigao de camadas de solugoes de sacarose em urn tube de centrifuga, colocando-se 
cuidadosamente a preparagao da mistura de organelas no topo. O tubo e entao centrifugado a 40.000 rotagoes 
por minuto por varias boras, e as organelas separam-se no tubo de acordo com sua densidade. 

O DNA e varies tipos de RNA podem ser extra!dos e estudados. Muitas enzimas podem ser purificadas e suas 
caracteristicas determinadas. Usamos isotopes radioativos para estudar muitas reagoes e vias metabolicas celulares. Tecnicas 
cromatograficas modernas podem separar produtos e intermediarios quimicamente semelhantes. Uma determinada proteina 
celular pode ser extraida e purificada e seus anticorpos especificos preparados (ver Capitulo 35). Quando o anticorpo e 
combinado a uma substancia fluorescente usada para “corar” celulas, o complexo combina-se com a proteina de interesse e 
seu local precise nas celulas pode ser determinado (ver Figura 3.13A, mais adiante). Devido ao desenvolvimento desses 
corantes fluorescentes e da microscopia confocal, hoje podemos visualizar as celulas em 3D e observar, em tempo real, 
processes celulares, como a divisao celular. 


ORGANIZAgAO CELULAR 

Se lossemos restringir nosso estudo de celulas a cortes de tecidos fixados, seriamos levados a impressao erronea de que as 
celulas sao estruturas estaticas, inativas e rigidas. Na realidade, o interior da celula esta emumestado de constante fluxo. A 
maioria das celulas esta modificando continuamente sua forma; suas organelas movem-se e reagrupam-se em um citoplasma 
abundante em granules de amide, globules de gordura e vesiculas de varies tipos. Essa descrigao e derivada de estudos de 
culturas de celulas vivas com fotografias intermitentes e video. No nivel submicroscopico, o rapido trafego molecular atraves 
dos canais ou portadores de proteina (ver Capitulo 3) da membrana plasmatica e as transformagoes de energia metabolica 
dentro das organelas celulares sao representatives dos fenomenos dinamicos que ocorrememuma maneira altamente ordenada 




















e regulada durante o funcionamento celular. 

Cdulas procarioticas e eucarioticas 

Ja descrevemos o piano celular radicalmente diferente de procariotas e eucariotas (Capltulo 2). Uma distin 9 ao fundamental, 
expressa nos sens nomes, e a ausencia do nucleo circundado por membrana nos procariotas e presente cm todas as celulas dos 
eucariotas. Entre outras diferen 9 as, as celulas eucarioticas temmuitas organelas membranosas (Quadro 3.1). 

Apesar dessas diferen 9 as, de importancia suprema em estudos citologicos, os procariotas e eucariotas tern muito em 
comum Ambos temDNA, usamo mesmo codigo genetico e sintetizamprotelnas. Muitas moleculas especlficas, como o ATP, 
executam papeis semelhantes em ambos. Essas semelhan 9 as fundamentals implicam uma ascendencia comum A discussao a 
seguir esta restrita as celulas eucarioticas, as quais compoemtodos os animals. 

Componentes das cdulas eucarioticas e suas fun^oes 

Tipicamente, celulas eucarioticas estao envolvidas emuma fina membrana plasmatica que apresenta permeabilidade seletiva 
(Eigura 3.4). A organela mais proeminente e o nucleo esferico, ou ovoide, envolvido por duas membranas, o envoltorio 
nuclear (Eigura 3.4). O material celular localizado entre a membrana plasmatica e o envoltorio nuclear e coletivamente 
chamado de citoplasma. Dentro do citoplasma estao muitas organelas, como a mitocondria, complexo de Golgi, centriolos e 
reticulo endoplasmatico. As celulas vegetais, tipicamente, contem plastidios, alguns dos quais sao organelas fotossinteticas e 
apresentam externamente a membrana uma parede celular que contem celulose. 

O modelo do mosaico fluido e o conceito atualmente aceito para descrever a estrutura da membrana plasmatica. Atraves 
da microscopia eletronica, a membrana plasmatica aparece como duas linhas escuras, cada uma com, aproximadamente, 3 nm 
de espessura de cada lado de uma zona clara (Eigura 3.5). A membrana tern uma espessura de 8 a 10 nm Essa imagem e o 
resultado de uma bicamada de fosfolipidios, duas camadas de moleculas de fosfolipidios, com suas extremidades 
hidrossoluveis orientadas para fora (hidrofilica) e as lipossoluveis para dentro (hidrofobica) da membrana (Eigura 3.6). Uma 
caracteristica importante da bicamada fosfolipidica e ser fluida, dando flexibilidade a membrana, permitindo as moleculas 
fosfolipidicas movimentos laterals livres dentro da prdpria monocamada. Moleculas de colesterol entremeiam-se na por 9 ao 
lipidica da bicamada (Eigura 3.6). Elas tornam a membrana ainda menos permeavel aos ions e as moleculas soluveis em agua 
e diminuem sua flexibilidade. 


Quadro 3.1 Compara^ao entre celulas procarioticas e eucarioticas. 

Caracteristica 

Celulaprocariotica 

Celula eucariotica 

Tamanho celular 

Maioria pequena (1 a 10 pm) 

A maioria grande (10 a 100 pm) 


DNA com algumas protelnas associadas; molecula de DNA 

0 DNA esta associado a proteinas em cromossomos lineares 

Sistema genetico 

simples e circular no nucleoide; o nucleoide nao e 

complexes dentro de nucleo envolvido por membrana. 


envolvido por membrana 

DNA mitocondrial circular e nos cloroplastos 

Divisao celular 

Direta por fissao binaria ou brotamento; sem mitose 

Alguma forma de mitose; muitas com centriolos; fuso mitotico 

presente 

Sistema sexual 

Ausente na maioria; se presente, altamente modificado 

Presente na maioria; parceiros machos e femeas; gametas que 

se fundem formando zigotos 

Nutrpo 

A maioria por absorgao; algunsfotossinteticos 

Absorgao, ingestao, alguns fotossinteticos 
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FIgura 3.4 Modelo geral de uma celula com suas principals organelas, tal como pode ser vista em urn 
microscopio eletronico. 


















Figura 3.5 Membrana plasmatica de duas celulas adjacentes. Cada membrana {entre as setas) mostra um 
padrao tipico de coloragao escuro-claro-escuro (325.000x). 

As glicoproteinas (proteinas ligadas a carboidratos) sao componentes essenciais da membrana plasmatica (Figura 3.6). 
Algumas dessas proteinas catalisam o transporte atraves da membrana de substancias como Ions (ver adiante, Fungao da 
membrana). Outras agem como receptores especlficos para varias moleculas ou como marcadores celulares altamente 
especlficos. For exemplo, o reconhecimento de substancias invasoras ou nao, que permite ao sistema imunoldgico reagir (ver 
Capitulo 35), baseia-se em proteinas desse tipo. Alguns agregados de moleculas de protelna formam poros ou canals pelos 
quais moleculas polares pequenas podem entrar (ver jungoes comunicantes e canals, adiante). Como as moleculas de 
fosfolipidios, a maioria das glicoproteinas pode se mover lateralmente na membrana, mais frequentemente associadas as 
moleculas fosfolipidicas circundantes que formam jangadas. 

Os envoltdrios nucleares contem quantidades inferiores de colesterol as das membranas plasmaticas, e os poros de 
proteinas complexas (Figura 3.7) permitem movimento de moleculas selecionadas entre nucleo e citoplasma, e vice-versa. Os 
nucleos contem cromossomos lineares suspenses no nucleoplasma. Os cromossomos normalmente sao fitas de cromatina 
flexiveis e Ifouxamente condensadas; sao compostos de um complexo de DNA e proteinas ligadas a ele. O DNA dos 
cromossomos carrega a informagao genetica que codifica o RNA celular e as moleculas de protelna (ver Capitulo 5). Os 
cromossomos lineares tornam-se condensados e vislveis como estruturas discretas apenas durante a divisao celular (ver 
adiante para mitose e Capitulo 5 para meiose). O nucleolo e composto de porgoes especializadas de certos cromossomos que 
se colorem caracteristicamente de escuro. Os nucleolos levam multiplas copias da informagao do DNA para sintetizar o RNA 
ribossomico. Ap6s a transcrigao do DNA, o RNA ribossomico combina-se com protelna para formar as duas subunidades dos 
ribossomos, que se separam do nucleolo e passam ao citoplasma atraves dos poros do envoltdrio nuclear. Os ribossomos sao 
locals de slntese de proteinas oupolipeptidios. Eles realizamessa fungao livres no citoplasma, quando fabricam polipeptidios 
para uso local ou no nucleo. Alternativamente, aderem ao reticulo endoplasmatico (RE) quando da fabricagao de 
polipeptidios destinados a membrana plasmatica, lisossomos ou para exportagao celular. 


Cadeia lateral de 
oligossacan'dios 


Protemas 

transmembrana 

(glicoprotemas) 



Extremidades 
hidrofdbicas dos 
fosfollpi'dios 


Glicolipidio 


Exterior 
da celula 


Membrana 

plasmatica 


Co estero 


Interior 
da celula 


Extremidade 
hidrofi'lica dos 
fosfollpi'dios Proteina periferica 

Figura 3.6 Diagrama que ilustra o modelo do mosaico fluido de uma membrana plasmatica. 
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Figura 3.7 Eletromicrografia de parte de uma celula hepatica de rato, mostrando uma porgao do nucleo 
(esquerda) e o citoplasma circundante. O reticulo endoplasmatico e a mitocondria sao visiveis no citoplasma e os 
poros (setas) podem ser vistos no envoltorio nuclear (14.000x). 

A membrana externa do envoltorio nuelear e eontlnna eom nm sistema endomembranoso eitoplasmatieo, eomposto por 
retleulo endoplasmatieo (RE) (Figuras 3.7 e 3.8), complexo ou aparelho de Golgi, lisossomos, membrana plasmatiea e as 
vesleulas que passam entre eles. O espago entre as membranas do envoltorio nuelear eomuniea-se eom o espago entre as 
membranas do RE (cisternas). As membranas do RE podem ser eobertas por ribossomos nas superfieies externas, sendo entao 























denominadas RE rugoso. Esse e um dos locals da slntese de polipeptldios ja mencionado aqui. Os polipeptldios sintetizados 
no RE rugoso entramnas cisternas de RE ou membrana e sao destinados a incorpora 9 ao na membrana plasmatica (Eigura 3.9), 
para exporta 9 ao pela celula ou para uso nos lisossomos. Quando os ribossomos estao ausentes, pode ser chamado RE liso. O 
RE liso funciona na slntese de lipldios e fosfolipldios, bemcomo um local de destoxifica 9 ao no interior das celulas. 

O cortiplexo de Golgi (Eiguras 3.9 e 3.10) e composto de uma pilha de veslculas membranosas que funcionam na 
modifica 9 ao e embalagem de polipeptldios e produtos proteicos produzidos pelo RE rugoso. As vesiculas nao sintetizam 
polipeptldio ou proteina, mas podem acrescentar carboidratos complexos as moleculas. Pequenas vesiculas da membrana do 
RE que contem polipeptldio ou proteina destacam-se e fundem-se com sacos na face cis ou de forma 9 ao do complexo de 
Golgi. Durante o processo de modifica 9 ao, os polipeptldios ou proteinas movem-se atraves das cisternas do Golgi ate 
atingirema face trans oude matura 9 ao do complexo (Eiguras 3.9 e 3.10). Einalmente, as vesiculas sao liberadas da face trans 
do complexo e os seus conteudos podem ser expelidos da celula, como produtos de secre 9 ao provenientes de celulas 
glandulares. Algumas vesiculas podem center polipeptldios ou proteinas transmembrana, para incorpora 9 ao na membrana 
plasmatica, como as proteinas receptoras ou de transporte. Outras podem center enzimas que permanecem na mesma celula 
que as produzem Tais vesiculas sao chamadas lisossomos (literalmente, “corpo solto”, corpo capaz de causar Use, ou 
desintegra 9 ao) (Eigura 3.10). As enzimas neles presentes estao envolvidas na quebra de material estranho, incluindo bacterias 
englobadas pela celula. Os lisossomos tambem destroem celulas feridas oudoentes e componentes celulares danificados. Suas 
enzimas sao tao poderosas que matam as celulas que os formaram se for rompida uma quantidade suficiente de membranas dos 
lisossomos. Em celulas normals, as enzimas permanecem envoltas de maneira segura dentro da membrana protetora. Vesiculas 
de lisossomos podem verier suas enzimas em um corpo maior envolvido por membrana, que contenha uma partlcula de 
alimento ingerida, o vaciiolo digestivo, ou fagossomo (ver Eigura 3.21), como no caso de eucariotas unicelulares (ver 
Capitulo 11). 
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Figura 3.8 Reticulo endoplasmatico. A. O reticulo endoplasmatico e continuo com o envoltorio nuclear. Pode ter 
ribossomos associados (reticulo endoplasmatico rugoso) ou nao (reticulo endoplasmatico liso). B. 
Eletromicrografia que mostra o reticulo endoplasmatico rugoso (28.000x). 















A Vesiculas de transporte B 

Figura 3.9 Complexo de Golgi (= corpo ou aparelho de Golgi). A. As cisternas achatadas do complexo de Golgi 
tern enzimas que modificam polipeptidios ou proteinas sintetizadas pelo reticulo endoplasmatico rugoso. B. 
Eletromicrografia de urn complexo de Golgi (46.000x). 


Figura 3.10 Sistema de endomembranas - sistema em celulas eucarioticas para reunir, isolar e secretar 
polipeptidios e proteinas para exportagao celular, lisossomos ou incorporagao na membrana plasmatica. 

As mitocondrias (Figura 3.11) sao organelas conspicuas presentes em quase todas as celulas eucarioticas. Apresentam 
formas, numero e tamanhos diversificados; algumas sao em forma de bastao e outras sao mais oumenos esfericas. Podem estar 
distribuidas uniformemente pelo citoplasma, ou mais localizadas, perto da superftcie da celula ou outras regioes onde ha 
elevada atividade metabolica. Uma mitocondrias e composta por membrana dupla. A membrana externa e lisa, enquanto a 
interna dobra-se em numerosas projegoes lamelares ou tubulares chamadas cristas (Figura 3.11), que aumentam a area da 
superftcie interna onde as reagoes quimicas acontecem Essas estruturas caracteristicas tornam a mitocondria facilmente 
identificavel entre as outras organelas. Frequentemente, sao chamadas “casas de forga” da celula, porque as e nz imas 
localizadas nas cristas catalisam os passos do fornecimento de energia para o metabolismo aerobico (ver Figura 4.14). A 
maior parte do ATP (trifosfato de adenosina) da celula, a molecula de transferencia de energia mais importante em todas as 
celulas, e produzida nessa organela. As mitocondrias sao autorreplicantes. Contem um genoma circular minusculo, similar ao 
dos procariotas, mas muito menor, e DNAque especifica algumas proteinas mitocondriais, mas nao todas. 

Celulas eucarioticas apresentam caracteristicamente um sistema de tubulos e filamentos que formam um citoesqueleto 
(Figuras 3.12 e 3.13). Esse sistema fornece suporte, mantema forma celular e, emmuitas celulas, providencia os meios para 
locomogao e translocagao de organelas dentro de uma celula. O citoesqueleto e composto por microfilamentos, microtubulos e 
filamentos intermediarios. Os microfilamentos sao estruturas lineares, finas, observadas distintamente em alguns grupos de 
protozoarios, onde facilitam a locomogao celular (ver Capitulo 9), bem como em algumas celulas, como as celulas 
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musculares, onde causama contra 9 ao celular (ver Capitulo 29). Eles sao feitos de uma proteina chamada actina. Varias duzias 
de outras proteinas (denominadas proteinas de liga 9 ao a actina ou ABP) combinam-se com a actina e determinam sua 
configura 9 ao e comportamento em tipos celulares especificos. Uma ABP e a miosina, cuja intera 9 ao com a actina causa 
contra 9 ao em celulas musculares e outras (Capitulo 29). Microfilamentos de actina tambem sao utilizados para mover 
moleculas e organelas atraves do citoplasma e movimentar o RNA mensageiro (Capitulo 5) do nucleo para posi 96 es 
especificas no interior do citoplasma. A actina e as proteinas ligadas a actina tambem sao importantes no movimento de 
vesiculas entre o RE, o complexo de Golgi e a membrana plasmatica ou lisossomos nos processos de movimento celular (ver 
Eigura 11.11) e no processo de endocitose e exocitose (mais adiante). Os microtubulos, maiores do que os microfilamentos, 
sao estruturas tubulares ocas compostas por uma proteina chamada tubulina (Eigura 3.13). Cada molecula de tubulina e na 
realidade um dimero composto por duas proteinas globulares. As moleculas estao unidas cabe 9 a com cauda para formar um 
filamento, e 13 filamentos agregam-se para formar um microtubulo. Como as subunidades de tubulina em um microtubulo estao 
sempre ligadas cabe 9 a com cauda, as suas extremidades do microtubulo diferem quimica e funcionalmente. Uma extremidade 
(chamada extremidade mais) adiciona e elimina subunidades de tubulina mais rapidamente que a outra extremidade (chamada 
extremidade menos). Os microtubulos exercem um papel vital no movimento dos cromossomos em dire 9 ao as celulas-filhas 
durante o processo de divisao celular (adiante) e sao importantes na arquitetura, organiza 9 ao e transporte intracelular. Alem 
disso, os microtubulos formam parte essencial da estrutura de cilios e flagelos (ver proxima se 9 ao e Capitulo 11, Eucariotas 
unicelulares). Os microtubulos estao dispostos radialmente em rela 9 ao a um centro organizador de microtubulos, o 
centrossomo, proximo ao nucleo. Os centrossomos nao estao envolvidos por membrana. Dentro dos centrossomos, encontra- 
se umpar de centriolos (Figuras 3.4 e 3.14), os quais sao compostos de microtubulos. Cada centriolo de umpar situa-se em 
angulos retos um com o outro, e e um cilindro pequeno com nove tripletos de microtubulos. Eles se autorreplicam antes da 
divisao celular. Embora as celulas das plantas superiores nao tenham centriolos, um centro organizador de microtubulos esta 
presente. Os filamentos intermediaries sao maiores do que os microfilamentos, porem menores do que os microtubulos. Ha 
seis subtipos bioquimicamente distintos de filamentos intermediarios, e sua composi 9 ao e arranjo dependem do tipo celular 
em que ocorrem Esses filamentos resistem a compressao das celulas e auxiliam a manter as celulas unidas. Predominam, 
principalmente, em celulas epiteliais associadas a desmossomos (ver mais adiante). 



Figura 3.11 Mitocondria. A. Estrutura de uma mitocondria tipica. B. Eletromicrografia de uma mitocondria em 
segao longitudinal (no alto, a direita) e transversal (organela em posigao inferior) (SO.OOOx). 
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Figura 3.12 Citoesqueleto de uma celula mostrando sua natureza complexa. Tres elementos do citoesqueleto 
estao visiveis, em ordem crescente de diametro: microfilamentos, filamentos intermediarios e microtubulos 
(66.600X). 



Figura 3.13 A. Os microtubulos de celulas renais de urn hamster jovem tornaram-se visiveis mediant© uma 
preparagao com proteinas fluorescentes que se ligam especificamente a tubulina. B. Urn microtubulo e composto 
por 13 filamentos de moleculas de tubulina, e cada molecula e urn dimero. Os dimeros de tubulina sao 
adicionados e removidos da extremidade (+) do microtubulo mais rapidamente do que da extremidade (-). 



Figura 3.14 Centrossomo. A. Cada centrossomo contem urn par de centriolos e cada centriolo e composto por 
nove tripletos de microtubulos dispostos cilindricamente. B. Eletromicrografia de urn par de centriolos, urn em 
segao longitudinal (direita) e outro em segao transversal (esquerda). Os centriolos normalmente se orientam em 
angulo reto urn em relagao ao outro. 

Superficies celulares e suas especializagoes 

A superficie livre de celulas epiteliais (que revestem a superficie de uma estrutura, um tubo ou cavidade; ver Capltulo 9) 
algumas vezes apresenta cilios ou flagelos. Estes sao expansoes da superficie celular dotadas de motilidade que podem ser 
usados para varrer os materials para longe da celula. Essa tecnica e usada durante a alimentagao em alguns eucariotas 
unicelulares (Capltulo 11) e em esponjas (Capltulo 12). Muitos eucariotas unicelulares e alguns organismos multicelulares 





pequenos sao inteiramente propelidos por eles emmeio Hquido (Capitulos 11, 13). Os flagelos sao o meio de locomo 9 ao para 
as celulas reprodutivas masculinas da maioria dos animals (ver Capitulo 7) e muitas plantas. Alem da sua fun 9 ao no 
movimento celular e no movimento dos fluidos ao redor da celula, ja foi proposto que os cilios desempenham papel integral 
na sinaliza 9 ao celular, tanto durante o desenvolvimento como no organismo adulto, desde um simples eucariota ate um 
mamifero. 

Os padroes de batimento de cilios e flagelos sao diferentes (ver Capitulo 29 e Figura 29.12), mas sua estrutura interna e a 
mesma. Com poucas exce 96 es, as estruturas internas de cilios e flagelos locomotores sao compostas por um cilindro longo 
comnove pares de microtiibulos envolvendo umpar central (ver Figura 29.11). Na base de cada cilio e flagelo, ha um corpo 
basal (cinetossomo), estruturalmente identico ao centriolo. Os mecanismos de movimentos dos cilios e flagelos estao 
descritos no Capitulo 29. 

Muitas celulas nao se movempor cilios ou flagelos, mas por movimento ameboide, usando pseudopodes. Alguns grupos 
de eucariotas unicelulares (Capitulo 11), celulas migratorias de embrioes de animals multicelulares e algumas celulas de 
animals adultos multicelulares, como globulos brancos sanguineos, exibem movimento ameboide. Correntes citoplasmaticas 
que fluempela montagem e desmontagem de microfllamentos de actina projetam um processo citoplasmatico (pseudopode) 
externamente a superflcie da celula. O fluxo continuo na dire 9 ao do pseudopode leva organelas ate o processo, seguido pelo 
restante da celula, e esta se movimenta na sua totalidade. Alguns pseudopodes especializados tern nucleos de microtiibulos 
(ver Capitulo 11) e o movimento e efetuado pela montagem e desmontagem de subunidades de tubulina. 

Celulas que revestema superflcie de uma estrutura (celulas epiteliais; ver Capitulo 9) ou celulas arranjadas emfardos cm 
umtecido podemter complexos juncionais especializados entre elas. As membranas de duas celulas na regiao mais proxima a 
extremidade livre parecem fundir-se, formando uma jun 9 ao oclusiva (Figura 3.15 A). Elas sao formadas por feixes de 
proteinas transmembrana que se ligam fortemente entre celulas adjacentes. Emgeral, ha umespa 90 de cerca de 20 nm entre as 
membranas de celulas adjacentes; entretanto, as jun 96 es oclusivas fecham essa lacuna e funcionam como seladores que 
previnem a passagem de moleculas entre celulas de um lado e outro de uma camada celular. O numero de feixes de proteinas 
transmembrana nas jun 96 es oclusivas determina o quao unidas estao as celulas adjacentes umas as outras. Por exemplo, 
jun 96 es oclusivas entre celulas intestinais for 9 am moleculas absorvidas dos conteudos intestinais a passar atraves das celulas 
epiteliais durante a absor 9 ao (ver Capitulo 32), cm vez de passar por entre elas. As jun 96 es aderentes (Figura 3.15A) 
ocorrem logo abaixo das jun 96 es oclusivas. Elas sao similares as jun 96 es oclusivas pelo fato de circundarem a celula. 
Diferem por nao selarem celulas adjacentes. Na verdade, as proteinas transmembrana estao unidas atraves de um pequeno 
espa 90 intercelular. No interior das celulas adjacentes, as proteinas transmembrana ligam-se aos microfllamentos de actina e 
assim, indiretamente, ligam os citoesqueletos de duas celulas adjacentes. Jun 96 es aderentes modiflcadas ocorrem entre celulas 
musculares cardiacas, que mantem as celulas unidas enquanto o cora 9 ao bate durante toda a vida de um organismo (Capitulo 
31). Emvarios pontos embaixo das jun 96 es oclusivas e aderentes nas celulas epiteliais, ocorrem pequenos discos elipsoides 
na membrana plasmatica de cada celula adjacente. Parecem atuar como pontos de solda e sao chamados desmossomos (Figura 
3.15 A). De cada desmossomo, umtufo de fllamentos intermediarios estende-se para o citoplasma, ligando os desmossomos 
dentro de uma celula, e proteinas transmembrana de liga 9 ao estendem-se atraves da membrana plasmatica para o espa 90 
intercelular, para ligar os discos desmossomais de celulas adjacentes. Os desmossomos nao sao selantes, mas parecem 
aumentar a resistencia do tecido. Boa quantidade e encontrada entre as celulas da pele de vertebrados (Capitulo 29). Os 
bemidesmossomos (Figura 3.15 A) ocorrem na base das celulas e as ancoramas camadas de tecido conjuntivo adjacente, e as 
jun 96 es comunicantes (Figura 3.15 A), em vez de servir como pontos de liga 9 ao, possibilitam meios para comunica 9 ao 
intercelular. Formam estreitos canais entre as celulas, o citoplasma torna-se continuo e moleculas pequenas e ions podem 
passar de uma celula a outra. Jun 96 es comunicantes podem ocorrer entre celulas epiteliais, nervosas e musculares (ver 
Capitulo 9). 

Uma outra especializa 9 ao das superficies celulares ocorre quando as membranas plasmaticas de celulas adjacentes 
dobram-se e se encaixam como um ziper. Essas dobras sao especialmente comuns em celulas epiteliais dos tubulos renais (ver 
Capitulo 30) e servem para aumentar a area de absor 9 ao ou secre 9 ao. Os limites distais ou apicais de algumas celulas 
epiteliais, como vistas ao microscopio eletronico, mostram microvilos arranjados de forma regular. Sao proje 96 es pequenas 


em forma de dedos que consistem em evagina 96 es tubulares da membrana plasmatica, contendo citoplasma com feixes de 
microfilamentos de actina (Figura 3.15A e B). Eles sao vistos claramente revestindo o intestino, onde aumentam muito a 
superficie de absor 9 ao e digestao (ver Capitulo 32). Essas espeeializa 96 es normalmente sao denominadas eomo bordas em 
escova devido a sua apareneia quando vistas em um mieroseopio optieo. 


Fun^ao da membrana 


A inacreditavelmente fina, mas robusta, membrana plasmatica que envolve todas as celulas e vitalmente importante na 
manuten 9 ao da integridade eelular. As membranas plasmatieas (tambem ehamadas plasmalemas) sao estruturas dinamicas que 
apresentam atividade e seletividade notaveis, outrora entendidas erroneamente eomo estruturas particularmente estaticas que 
mantinhamos limites eelulares definidos e impediamo vazamento de seus eonteudos. Sao barreiras permeaveis que separamo 
interior da eelula do ambiente extemo. Regulam o fluxo do trafego molecular para dentro e fora da celula, e sao responsaveis 
por muitas das propriedades funcionais inigualaveis das celulas especializadas, eomo permitir a comunica 9 ao com o fluido 
extracelular que as cireunda e comas outras celulas. 



Jun 9 ao comunicante 


Hemidesmossomo 
(jun 9 ao de ancoragem) 


A Lamina basal 


Figura 3.15 A. Tipos e locals de jungoes sao mostrados em celulas do epitelio colunar. Microfilamentos de actina 
(mostrados em verde) e filamentos intermediaries (laranja) unem as jungoes aderentes e os desmossomos ao 
citoesqueleto. B. Eletromicrografia de microvilos (59.000x). 

Membranas eelulares internas delimitam varias organelas e dividem a eelula em numerosos compartimentos. Se todas as 
membranas presentes em 1 g de tecido hepatieo fossem estendidas, cobririam30 m^! Membranas internas eompartilham muitas 
das earacteristicas estruturais das membranas plasmatieas e sao o local para a maioria das reagoes enzimaticas eelulares e dos 
sistemas de eomunieagao internos. 

Uma membrana plasmatiea age eomo um porteiro seleeionador para entrada e saida das muitas substaneias envolvidas no 
metabolismo eelular. Algumas substaneias a atravessam eom facilidade, ou entram lentamente e eom dificuldade, e ainda 
outras simplesmente nao a penetrara Como as eondigoes extraeelulares sao diferentes e mais variaveis do que as 
intraeelulares, e necessario que a passagemde substaneias pela membrana seja rigorosamente eontrolada. 

Reeonhecemos tres modos prineipais pelos quais uma substaneia pode atravessar a membrana eelular; (1) por difusao ao 
longo de um gradiente de eoneentragao; ( 2 ) por um sistema de transporte mediado, no qual a substaneia liga-se a um local 
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especifico de uma proteina transmembrana que ajuda a passagem atraves da membrana; e (3) por endocitose, na qual a 
substancia e inclmda dentro de uma vesicula que se forma na membrana e desprende-se dentro da eelula. 

Difusao 

A difusao e um movimento de partieulas ou moleeulas de uma area de concentra 9 ao alta para uma area de concentra 9 ao baixa, 
tendendo assima igualar a eoneentra 9 ao ao longo da area de difusao. Se uma eelula viva eercada por uma membrana e imersa 
emuma solu 9 ao eom eoneentra 9 ao mais alta de moleeulas de soluto do que o fluido intemo da eelula, forma-se imediatamente 
um gradiente de eoneentra 9 ao entre os dois fluidos. Assumindo-se que a membrana e permeavel ao soluto, ha um movimento 
liquido de soluto para o interior, o lado com a concentra 9 ao mais baixa. O soluto difunde-se “ladeira abaixo” pela membrana 
ate suas concentra 96 es se igualaremnos dois lados. 

Amaioria das membranas celulares apresenta permeabilidade seletiva, normalmente permeaveis a agua, mas variamnos 
graus de permeabilidade ou impermeabilidade a solutos. Na difusao livre, e essa seletividade que regula o trafego molecular. 
Como regra, gases (como oxigenio e gas carbonico), ureia e solutos lipossoluveis (como gorduras, similares e alcool; ver 
Capitulo 2) sao os unicos solutos que podem difundir-se livremente atraves de membranas biologicas. Muitas moleeulas 
soluveis cm agua e a agua atravessam membranas prontamente; por isso tais movimentos nao podem ser explicados por 
difusao simples. A 9 ucares, agua, eletrolitos e macromoleculas movem-se atraves das membranas por sistemas de transporte 
mediados. 

Difusao atraves de canais 

A agua e os ions dissolvidos, eletricamente carregados, nao podem difundir-se atraves do componente fosfolipidico da 
membrana plasmatica. Em vez disso, eles passam atraves de canais especializados criados por proteinas transmembrana. Ions 
e agua movem-se atraves desses canais por difusao. Os canais ionicos permitem a difusao de ions de determinado tamanho e 
carga. Eles podem permitir a difusao de ions a qualquer momento ou podem ser canais com barreira, requerendo um sinal 
para sua abertura ou fechamento. Canais com barreira para ions abrem ou fecham quando uma molecula sinalizadora liga-se a 
um local especifico da proteina transmembrana (canais ionicos com barreira quimica; Eigura 3.16A), quando a carga ionica 
muda atraves da membrana plasmatica (canais ionicos com barreira de voltagem, Eigura 3.16B); ou quando a membrana e 
retorcida (canais ionicos com barreira mecanica). A difusao de ions atraves de canais e a base do mecanismo de sinaliza 9 ao 
do sistema nervoso (ver Capitulo 33) e nos musculos (ver Capitulo 29). Canais para a passagem de agua sao as aquapoiinas, 
e varios tipos delas ja foramdescobertos. Elas sao especialmente importantes no sistema digestive, para absor 9 ao da agua dos 
alimentos (ver Capitulo 32), e nos rins, para reabsor 9 ao de agua durante a forma 9 ao da urina (ver Capitulo 30). 

Osmose 

Se colocamos uma membrana entre duas concentra 96 es desiguais de um soluto para o qual a membrana seja impermeavel, a 
agua fiui pela membrana da solu 9 ao mais diluida para a mais concentrada. As moleeulas de agua movem-se no gradiente de 
concentra 9 ao atraves da membrana da area onde as moleeulas de agua estao mais concentradas para o outro lado da 
membrana onde as moleeulas de agua estao menos concentradas. Isto e osmose - difusao de moleeulas de agua atraves de uma 
membrana. 


A. Canal de ions com barreira quimica 



B. Canal de ions com barreira de voltagem 

Figura 3.16 Os canais com barreira precisam de urn sinal para abrir (ou fechar). A. Os canais ionicos com 
barreira quimica abrem (ou fecham) quando uma molecula sinalizadora liga-se a urn local especifico da proteina 
transmembrana. Nesta figura, a ligagao das moleculas sinalizadoras abre o canal para permitir a passagem de 
ions. B. Os canais de ion com barreira de voltagem abrem (ou fecham) quando a carga ionica na membrana 
plasmatica muda. Nesta figura, a mudanga da carga ionica na membrana abre o canal. 

A agua flui atraves da membrana plasmatica via osmose porque, com frequencia, o citoplasma e o ambiente externo 
mostram concentragoes diferentes. O processo de osmose pode ser facilmente demonstrado usando-se globulos vermelhos (ver 
adiante). Se forem colocados emumfrasco com agua pura, apos umcerto tempo, inchame rompem-se (lise). Isto ocorre por 
causa da pressao no interior da celula em virtude do movimento de agua para dentro dela - a membrana celular nao consegue 
resistir a alta pressao e sofre ruptura. Internamente, o citoplasma celular contem grandes macromoleculas, sals e moleculas de 
agua, enquanto o recipiente contem apenas moleculas de agua. Assim, a concentragao de agua e menor internamente na celula, 
pois 0 espago e ocupado por macromoleculas que nao se difundeme Ions salinos. Umgradiente de concentragao existe para as 
moleculas de agua no sistema. A agua difunde-se da regiao de concentragao mais alta (agua pura no recipiente) para a de 
concentragao mais baixa de moleculas de agua no interior da celula (Figura 3.17A). No experimento descrito, a regiao de 
concentragao mais alta de moleculas de agua (no recipiente) e denominada hipotonica em relagao ao citoplasma pelos baixos 
niveis (ou nao) de ions de sal ou de macromoleculas no recipiente, enquanto o citoplasma e hiperosmotico a agua do 
recipiente pela presenga de altos niveis de macromoleculas e ions de sal. A pressao que resiste ao fluxo de agua para o 
interior do citoplasma e denominada pressao osmotica. 

Se os globulos vermelhos fossem colocados em uma solugao de agua e sais similar a concentragao do citoplasma, a 
solugao seria isotonica ou isosmotica ao citoplasma e nao haveria movimento resultante da agua (Figura 3.17B). Se fossem 
colocados em solugao de agua e sais em concentragao superior (hipertonica) a do citoplasma das celulas, entao as moleculas 
de agua deveriam fluir para fora do citoplasma e a celula colapsaria (Figura 3.17C). O citoplasma seria hiposmotico em 
relagao a solugao do recipiente pela presenga de poucas macromoleculas e ions de sais no recipiente. 

O conceito de osmose e muito importante para entender como os animais controlam o seu ambiente interno de fluido e de 













soluto (ver Capitulo 30). Por exemplo, os eucariotas unicelulares apresentam um vacuolo contratil que fimciona na 
osmorregula^ao (ver Capitulo 11). Em particular, as formas de agua doce acumulam agua por osmose por causa de seu 
citoplasma ser hiperosmotico (concentra^ao alta de solutos) comparado ao seu ambiente imediato. O vacuolo contratil e 
preenchido rapidamente com esse excesso de agua e a expele atraves da membrana plasmatica por exocitose (ver mais adiante 
e no Capitulo 11). A osmorregula 9 ao e critica para peixes osseos marinhos que mantem uma concentra 9 ao sanguinea de um 
ter 90 da concentra 9 ao da agua do mar. Eles sao hiposmoticos em rela 9 ao a agua do mar. Se um peixe, como o salmao, nadar 
cm um estuario e depots rio acima em dire 9 ao a agua doce, ele atravessara uma regiao onde a concentra 9 ao de seus solutos 
sanguineos sera igual a do ambiente (isosmotica), entao entrara na agua doce, onde os solutos de seu sangue sao 
hiperosmoticos aos do ambiente. Ele deve ter mecanismos fisiologicos para evitar a perda de agua no mar e ganhar agua do 
rio (ver Capitulo 30). 

Membrana plasmatica 




































Figura 3.17 Experimento com globulos vermelhos mostrando o processo de osmose. A. Globulos vermelhos 
colocados em urn bequer com agua pura (uma solugao hipotonica). As moleculas de agua movem-se para o 
interior dos globulos vermelhos atraves da membrana plasmatica de uma area de alta concentragao para uma 
area de baixa concentragao. Os globulos vermelhos incham e se rompem. B. Globulos vermelhos colocados em 
urn bequer com solugao isotonica. Como a concentragao de agua e igual dos dois lados da membrana, nao ha 
movimento resultante de agua. C. Globulos vermelhos colocados em uma solugao hipertonica. A concentragao de 
moleculas de agua agora e superior no interior das celulas, e a agua move-se do interior das celulas para o 
bequer e as celulas colapsam. 

Transporte mediadopor transportador 


A membrana plasmatica e uma barreira efetiva a difusao livre da maioria das moleculas com importancia biologica, ainda 
assim, e essencial que tais materials entrem e saiam da celula. Nutrientes, como os agucares, e materials para o crescimento, 
como os aminoacidos, precisam entrar na celula e dejetos do metabolismo precisam sair. Tais moleculas utilizam um sistema 
de transporte mediado composto de protelnas transmembrana chamadas transportadores. Os transportadores habilitam 
moleculas de soluto a atravessar a bicamada fosfolipldica (Figura 3.18A). Normalmente, sao bastante especlficos, 
reconhecendo e transportando um grupo limitado de substancias qulmicas ou, talvez, ate mesmo uma unica substancia. 

Em concentragoes altas de soluto, os sistemas de transporte mediados apresentam um efeito de saturagao. Isto 
simplesmente significa que a taxa de i nf luxo alcanga um maximo alem do qual o aumento da concentragao de soluto nao tern 
nenhum efeito adicional (Figura 3.18B). Isto e uma evidencia de que o numero de transportadores disponivel na membrana e 
limitado. Quando todos os transportadores estao ocupados pelos solutos, a taxa de transporte atinge um maximo e nao pode ser 
aumentada. A difusao simples nao apresenta tal limitagao; quanto maior a diferenga nas concentragoes entre os solutos nos 
dois lados da membrana, mais rapido e o influxo. 
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Figura 3.18 Transporte ou difusao facilitada. A. Uma molecula de proteina transportadora liga-se a uma molecula 
a ser transportada (substrate) em um lado da membrana plasmatica, muda a sua forma e libera a molecula no 
outro lado. O transporte facilitado ocorre na diregao de um gradiente de concentragao. B. A taxa de transporte 
aumenta com o aumento da concentragao do substrate ate que todas as moleculas transportadoras estejam 








ocupadas. 

Sao reconhecidos dois tipos distintamente diferentes de mecanismos de transporte mediado por transportador: (1) difusao 
facilitada ou transporte facilitado, na qual um transportador ajuda a difusao de uma molecula atraves da membrana, caso 
contrario esta nao poderia penetra-la; e (2) transporte ativo, pelo qual e provida energia do ATP ao sistema transportador 
para mover moleculas em dire^ao oposta a um gradiente de eoneentra 9 ao (Figura 3.19). A difusao ou transporte faeilitado, 
portanto, difere do transporte ativo por patroeinar movimento na dire 9 ao de um gradiente de coneentra 9 ao e nao exigir 
nenhuma energia metabolica do ATP para ativar o sistema de transporte. 

Em muitos animais, a difusao facilitada ajuda o transporte da glicose (a 9 ucar do sangue) para celulas do corpo que a 
oxidam como a fonte de energia principal para a sintese de ATP. A concentra 9 ao de glicose e maior no sangue do que nas 
celulas que a consomem, o que favorece a difusao para o interior das celulas, mas a glicose e uma molecula soluvel em agua, 
que nao penetra por si so nas membranas celulares rapido o bastante para sustentar o metabolismo de muitas celulas; o sistema 
de transporte mediado por transportadores aumenta o influxo de glicose. 

No transporte ativo, as moleculas sao movidas contra as for 9 as de difusao passiva. O transporte ativo sempre envolve 
consumo de energia (do ATP) porque os materiais sao transportados contra o gradiente de concentra 9 ao. Entre os sistemas de 
transporte ativo mais importantes em todos os animais estao os que mantem gradientes de ions de sodio e potassio entre as 
celulas e o fluido extracelular circunvizinho ou ambiente externo. A maioria das celulas animais requer uma concentra 9 ao 
interna alta de ions potassio para a sintese proteica nos ribossomos e para certas fun 96 es enzimaticas. A concentra 9 ao de ions 
potassio pode ser de 20 a 50 vezes maior dentro da celula que fora dela. Por outro lado, ions sodio podemestar 10 vezes mais 
concentrados fora da celula do que no seu interior. O gradiente de sodio forma a base para a gera 9 ao de sinais eletricos no 
sistema nervoso dos animais (ver Capitulo 33). Os dois gradientes ionicos sao mantidos pelo transporte ativo dos ions 
potassio para dentro e dos sodio para fora da celula. Em muitas celulas, o bombeamento de sodio para o exterior e unido ao 
bombeamento do potassio para o interior; ambos sao realizados pela mesma molecula transportadora. Entre 10 e 40% de toda 
a energia produzida pela celula e consumida pela bomba de sodio-potassio (Eigura 3.19). 

Endocitose 

Endocitose, a ingestao de material pelas celulas, e um termo coletivo que descreve tres processes semelhantes: fagocitose, 
pinocitose e endocitose mediada por receptores (Figura 3.20). Sao vias de internaliza 9 ao especifica de particulas solidas, 
moleculas pequenas, ions e macromoleculas, respectivamente. Todos consomem energia e assim podem ser considerados 
formas de transporte ativo. 

A fagocitose, que significa literalmente “alimenta 9 ao celular”, e um metodo de alimenta 9 ao comum entre as formas 
unicelulares (ver Capitulo 11): esponjas (ver Capitulo 12), cnidarios (ver Capitulo 13) e hirudineos (ver Capitulo 14). 
Tambem e o modo pelo qual globules brancos (leucocitos) englobam residues celulares, microbios invasores ou outros 
patogenos no sangue. Durante a fagocitose, uma area da membrana plasmatica, coberta externamente com receptores 
especificos e internamente com actina e proteinas associadas a actina, forma uma bolsa que envolve o material solido. A 
vesicula envolvida por membrana, o vacuolo digestivo ou fagossomo, separa-se entao da superftcie da celula e passa ao 
citoplasma, onde se funde com lisossomos, seu conteudo e digerido pelas enzimas lisossomicas e os produtos uteis sao 
absorvidos atraves da membrana dos lisossomos por difusao ou transporte mediado por transportadores. 

A pinocitose e semelhante a fagocitose a nao ser pela pequena area superficial de membrana invaginada, formando 
vesiculas minusculas. Depressoes invaginadas e vesiculas sao chamadas caveolas. Receptores especificos para a molecula ou 
ion a ser englobado concentram-se na superficie da caveola. Aparentemente, a pinocitose funciona na assimila 9 ao de pelo 
menos algumas vitaminas, hormonios e fatores de crescimento. Os lisossomos fundem-se com as caveolas, provocando a 
digestao dos conteudos antes de sua absor 9 ao pelo citoplasma. Os mecanismos similares podem ser importantes na 
transloca 9 ao de substancias de um lado a outro da celula (ver “exocitose” na proxima se 9 ao), como ocorre durante algumas 
trocas com capilares (ver Capitulo 31). Essa varia 9 ao da pinocitose e chamada transcitose. Neste caso, os conteudos das 
caveolas permaneceriam totalmente inalterados, a medida que sao translocados atraves da celula. 
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Figura 3.19 Uma bomba de sodio-potassio, movida por energia do ATP, mantem os gradientes normals desses 
ions atraves da membrana celular. A bomba atua por uma serie de mudangas de conformagao na molecula do 


transportador. Passo 1. Tres ions Na^ ligam-se a extremidade interna do transportador, produzindo uma mudanga 
na conformagao (forma) do complexo proteico. Passo 2. O complexo liga-se a molecula de ATP e a quebra e o 
fosfato liga-se ao complexo. Passo 3. A ligagao do grupo fosfato ao complexo proteico induz uma segunda 
mudanga conformacional, passando os tres ions Na"", atraves da membrana, onde agora estao posicionados para 
0 exterior. Essa nova conformagao tern uma afinidade muito baixa por ions Na"^, que se dissociam e difundem-se 


para o exterior, mas tern uma alta afinidade por ions e liga dois deles tao logo esteja livre dos ions Na"". Passo 
4. A ligagao dos ions ocasiona outra mudanga de conformagao no complexo, desta vez levando a uma 
dissociagao do fosfato ligado. Livre do fosfato, o complexo reverte a sua conformagao original, com os dois ions 
K"" expostos no lado interno da membrana. Essa conformagao tern uma baixa afinidade por ions K^, assim eles 


sao liberados e o complexo assume a 
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conformagao inicial (Passo 1), com alta afinidade por ions Na^. 
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Figura 3.20 Tres tipos de endocitose. Na fagocitose, a membrana celular liga-se a uma particula grande e 
alonga-se para engloba-la, formando uma vesicula rodeada por membrana, urn vacuolo digestive ou fagossomo. 










Na pinocitose, areas pequenas da membrana plasmatica, apresentando receptores especificos para uma 
molecula pequena ou ion, invaginam-se para formar caveolas. A endocitose mediada por receptores e urn 
mecanismo para assimilagao seletiva de moleculas grandes em fossas revestidas por clatrina. A combinagao 
entre o ligante e o receptor na superficie da membrana estimula a invaginagao das fossas. Os lisossomos 
fundem-se com as vesiculas criadas durante a fagocitose e endocitose mediada por receptores e durante a 
pinocitose se os conteudos das caveolas nao forem translocados pela celula. As enzimas lisossomicas digerem o 
conteudo das vesiculas, que e entao absorvido pelo citoplasma por difusao ou transporte mediado por 
transportadores. 

Endocitose mediada por receptor e um mecanismo especifico para introduzir moleculas grandes na celula. As protelnas 
da membrana plasmatica combinam-se especificamente com algumas moleculas em particular (denominadas ligantes) que 
podem estar presentes em concentragoes muito baixas no fluido extracelular. A superficie interna das invaginagoes da 
membrana que carrega os receptores e revestida por uma proteina chamada clatrina, por isto descritas como fossas 
revestidas por clatrina. Conforme a fossa forma a vesicula e penetra no citoplasma, as moleculas de clatrina, receptores e 
ligantes dissociam-se e os receptores e o material da membrana voltama membrana superficial. Os lisossomos fundem-se com 
a vesicula remanescente, agora chamada endossomo, e seu conteudo e digerido e absorvido pelo citoplasma. Algumas 
proteinas importantes, peptidios hormonais e colesterol entramnas celulas por esse mecanismo. 

Na fagocitose, pinocitose e endocitose mediada por receptores, alguma quantidade de fluido extracelular e 
necessariamente capturada na vesicula e despejada no interior da celula, ao que chamamos de endocitose de fase fluida em 
massa. 

Exocitose 

Da mesma maneira que materials podem ser introduzidos na celula por invaginagao da membrana e formagao de uma vesicula, 
a membrana de uma vesicula pode fundir-se com a membrana plasmatica para expulsar seus conteudos no meio circunvizinho. 
Este e 0 processo de exocitose. Ele acontece emvarias celulas para remover residues nao digeridos, substancias englobadas 
por endocitose, secretar substancias como hormonios (Figura 3.10), reciclar receptores de membranas e membranas, tal como 
mencionado na endocitose mediada por receptores (Figura 3.20), e transportar uma substancia totalmente atraves de uma 
barreira celular (transcitose). 

A actina e as proteinas associadas a actina sao componentes essenciais do citoesqueleto nos processes de endocitose e 
exocitose. 

MITOSE E DIVISAO CELULAR 

Todas as celulas surgem da divisao de celulas preexistentes. Todas as celulas encontradas na maioria dos organismos 
multicelulares originam-se da divisao de uma unica celula, umzigoto, que e o produto da uniao (fertilizagao) entre umovulo e 
um espermatozoide (os gametas ou celulas gerniinativas). A divisao celular e a base para qualquer tipo de crescimento, 
para reprodugao sexuada e assexuada e para a transmissao das informagoes hereditarias de uma geragao celular a proxima. 

O processo de divisao nuclear na formagao de celulas do corpo, ou celulas somaticas, e chamado mitose. Atraves da 
mitose, e assegurada a cada celula-filha a recepgao de um lote completo de instrugoes geneticas. A mitose e um sistema de 
entrega que distribui cromossomos e o seu conteudo de DNA para as geragoes celulares subsequentes. Dessa maneira, um 
zigoto unico divide-se por mitose para produzir um organismo multicelular, e celulas danificadas sao repostas por mitose 
durante a cicatrizagao de ferimentos. Conforme um animal cresce, suas celulas somaticas diferenciam-se e assumem fungoes e 
aparencia diversas por agao diferenciada dos genes. Embora a maioria dos genes em celulas especializadas permanega 
inativada ao longo da vida dessas celulas, toda celula apresenta um lote genico completo. A mitose assegura igualdade de 
potencial genetico; posteriormente, outros processes dirigem a expressao genica ordenada durante o desenvolvimento 
embrionario, selecionando, em cada celula, instrugoes do seu conteudo genetico (essas propriedades fundamentais das celulas 
de organismos multicelulares sao discutidas mais adiante no Capitulo 8). 

A mitose e o unico mecanismo para a transferencia de informagao genetica do progenitor a progenie em animais com 
reprodugao assexuada (ver Capitulo 7); assim, a progenie e geneticamente identica aos pais nesse caso. Em animais com 
reprodugao sexuada (ver Capitulo 7), os dois gametas que se fundem para formar o zigoto precisam conter apenas metade do 


numero usual de cromossomos, de modo que a descendencia formada pela uniao dos gametas nao contera o dobro do numero 
de cromossomos parentais. Isto requer umtipo especial de divisao redutora chamada meiose, descrita no Capltulo 5. 

Estrutura cromossomica 

Conforme meneionado anteriormente, o DNA de eelulas eucarioticas expressa-se em fitas de cromatina, um complexo de DNA 
eom protelnas associadas. A eromatina e organizada em varies eorpos lineares discretes chamados cromossomos (corpos 
eoloridos), assim denominados porque sao fortemente corados por certos corantes biologicos. Em eelulas que nao estao em 
divisao, a eromatina organiza-se de maneira frouxa e espalhada, e os cromossomos nao podem ser distinguidos 
individualmente sob microscopio optico (ver Figura 3.23, Interfase). A cromatina torna-se mais compacta antes da divisao, os 
cromossomos podem agora ser reeonhecidos e suas earacteristicas morfologieas individuais podem ser determinadas. 
Apresentam forma e eomprimentos variados, uns estao dobrados e outros em forma de bastao. O seu numero e eonstante para 
uma dada especie, e toda eelula somatica (mas nao os gametas) tern o mesmo numero de cromossomos independentemente da 
fun 9 ao celular. Um ser humane, por exemplo, tern 46 eromossomos em cada eelula somatiea. 

Durante a mitose (divisao nuclear), os cromossomos encurtam e tornam-se cada vez mais condensados e distintos e cada 
um assume uma forma em parte caracterizada pela posi^ao de uma constri^ao, o centromero (Figura 3.21). O centromere e o 
loeal do cinetocoro, um disco de proteinas que se liga aos microtubules das fibras do fuse formado durante a mitose. 

Quando os cromossomos tornam-se condensados, o DNA esta inacessivel e, assim, a transcri 9 ao (ver Capitulo 5) nao 
pode oeorrer. A condensa 9 ao cromossomica pode, entretanto, habilitar a eelula a distribuir o material eromossomico de 
maneira eficiente e igualitaria para as celulas-filhas durante a divisao celular. 

Eases da mitose 

Ha duas fases distintas na divisao celular; divisao nuelear dos cromossomos (mitose) e divisao do citoplasma (citocinese). A 
mitose (segrega 9 ao eromossomica) certamente e a parte da divisao celular mais 6bvia, complexa e de maior interesse para o 
citologista. Em geral, a citocinese segue-se imediatamente a mitose, embora ocasionalmente o nueleo possa se dividir varias 
vezes sem uma divisao eitoplasmatica correspondente. Em tal case, a massa resultante de protoplasma que contem muitos 
nueleos e ehamada eelula multinucleada. Um exemplo e a eelula gigante da medula 6ssea (megacaridcito) que produz as 
plaquetas sanguineas (ver Capitulo 31), a qual pode center de 24 a 32 nueleos. As vezes, a massa multinucleada e formada por 
meio de fusao celular em lugar de prolifera 9 ao nuclear. Esse arranjo e ehamado de sincicio. Um exemplo e o museulo 
esqueletico dos vertebrados (ver Capitulo 29), eomposto de fibras multinueleadas, formadas pela fiisao de numerosas eelulas 


embrionarias. 



Figura 3.21 Estrutura de um cromossomo metafasico. As cromatides-irmas estao unidas a altura do centromero 
por proteinas coesinas. Cada cromatide tern um cinetocoro ao qual os microtubulos cinetocoricos estao ligados. 
Os de cada cromatide dirigem-se para um dos centrossomos localizados em polos opostos. 

A mitose e dividida, artificialmente, em quatro estagios sucessivos ou fases, embora uma fase confunda-se com a prdxima 


semlinhas claras de transi 9 ao. Essas fases sao; prdfase, metafase, anafase e teldfase (Figuras 3.22 e 3.23). Quando as eelulas 


nao estao em divisao, elas estao em interfase, a maior parte do cielo celular, descrito com algum detalhamento adiante. 


Profuse 






No come 90 da profase, os centrossomos (com seus centriolos) replicam-se, o envoltorio nuclear desintegra-se e os dois 
centrossomos migrampara os polos opostos da celula (Figura 3.22). Ao mesmo tempo, os microtubulos sao fabricados entre 
os dois centrossomos, que formam um fuso de formato oval, denomina^ao dada pela semelhan 9 a eom os fusos de madeira 
usados no seeulo 19 para torcer e fiar filamentos. Outros microtubulos disp 6 em-se radialmente aos centrossomos, formando os 
asteres. Os asteres desenvolvem a por 9 ao mierotubular do eitoesqueleto emcada nova celula-filha formada durante a divisao 
celular. 

Nesse momenta, a eromatina nuelear difusa condensa-se em eromossomos vislveis. Estes, na verdade, consistem em duas 
cromatides-irmas identicas (Figura 3.21) formadas pela replica 9 ao do DNA (ver Capitulo 5) durante a interfase e unidas pelo 
seu centromere. As libras do fuso sao dinamicas, distendem-se e retraem-se repetidamente em dire 9 ao aos centrossomos. 
Quando um microtubulo encontra um cinetocoro, liga-se a ele, cessa os movimentos e entao e denominado microtubulo 
cinetocorico. Assim, os centrossomos emitem microtubulos que se comportam a semelhan 9 a de “antenas” para encontrar 
eromossomos. 

Metdfase 

A regiao do centromero de cada eromossomo tern dois cinetocoros, e eada um deles esta ligado a um dos centrossomos por 
mierotubulos cinetocoricos. Corrforme os dimeros de tubulina sao adicionados aos microtubulos cinetocoricos durante a 
metafase, as eromatides-irmas condensadas sao movidas para a regiao central do nucleo, chamada placa metafasica (Figuras 
3.22 e 3.23). Os centromeros alinham-se precisamente nessa regiao eom os bra 90 S das eromatides posieionados emdire 96 es 
variadas. 

Andfase 

As proteinas eoesinas que mantem as cromatides-irmas unidas na regiao do centromero sao agora removidas, de maneira que 
as duas cromatides-irmas separam-se e tornam-se dois eromossomos independentes. Os eromossomos movem-se em dire 9 ao 
aos seus polos respectivos, puxados pelos microtubulos do cinetocoro. Os bra 90 S de cada eromossomo posicionam-se para 
tras conforme os microtubulos encurtampara puxar umconjunto completo de eromossomos para cada polo da celula (Figuras 
3.22 e 3.23). Evidencias atuais indicam que a for 9 a que arrasta os eromossomos relaciona-se a desmontagem das subunidades 
de tubulina na extremidade cinetocorica de cada microtubulo. 

Conforme os eromossomos sao separados, eles se movem posicionando-se mais afastadamente, de maneira que a celula 
torna-se alongada. 

Teldfase 

Atelofase come 9 a quando cromossomos-filhos alcan 9 amos seus polos respeetivos (Figuras 3.22 e 3.23). Nesse momenta, os 
cromossomos-filhos estao unidos e coram-se intensamente por corantes histologicos. As libras do fuso desaparecem corrforme 
os microtubulos sao desmontados, e os eromossomos perdem sua identidade, revertendo a rede difusa de eromatina 
caracteristica do nucleo interfasico. Finalmente, os envoltorios nucleares reaparecemao redor dos dois nucleos-lilhos. 

Citocinese | Divisao citoplasmatica 

Durante as fases fmais de divisao nuelear, um sulco de clivagem aparece na superficie da celula, circundando-a e dividindo-a 
a altura da metade do fuso (Figuras 3.22 e 3.23). O sulco aprofunda-se e a membrana plasmatica parece estar sendo apertada 
por umelastico invisivel. Microfilamentos de actina acumulam-se internamente no nivel do sulco de clivagem entre as celulas. 
A intera 9 ao com a miosina e outras proteinas ligadas, de maneira semelhante ao que acontece em mecanismos de contra 9 ao em 
celulas musculares (Capitulo 29), fazem o sulco se aprofundar. Finalmente, as bordas dobradas da membrana plasmatica 
encontram-se e fundem-se, completando a divisao celular. 



Anafase 

Figura 3.22 Estagios da mitose mostrando a divisao de uma celula com dois pares de cromossomos. Urn 


cromossomo de cada par e mostrado em vermelho. 



Telofase 

















Figura 3.23 Estagios da mitose em urn salmonideo. 

Ciclo celular 

Os ciclos sao atributos conspicuos da vida. Aprogressao de uma especie ao longo do tempo e, na realidade, uma sequencia de 
ciclos vitals. De maneira semelhante, as celulas passampor ciclos de crescimento e replica 9 ao conforme as suas divisoes se 
repetem. Um ciclo celular e o intervalo entre uma divisao celular e a proxima (Figura 3.24). 

A divisao nuclear, ou mitose, realmente so ocupa ao redor de 5 a 10% do ciclo celular; o resto do tempo a celula gasta na 
interfase, o estagio entre as divisoes nucleares. For muitos anos, pensou-se que a interfase fosse um periodo de repouso, 
porque os nucleos pareciam inativos quando observados sob microscopio optico. Em principios da decada de 1950, foram 
introduzidas tecnicas novas para revelar a replica^ao do DNA, ao mesmo tempo que os biologos identificaram o DNA como 
material genetico. Descobriu-se, entao, que a replica^ao do DNA acontecia durante a interfase. Estudos adicionais revelaram 
que muitas outras proteinas e componentes dos acidos nucleicos, essenciais ao funcionamento, crescimento e divisao celulares 
normais, eram sintetizados durante o periodo interfasico aparentemente inativo. 

A replica 9 ao do DNA acontece durante uma fase chamada de periodo S (periodo de sintese). Em celulas de mamiferos 
em cultura, o periodo S dura aproximadamente 6 das 18 a 24 h exigidas para completar um ciclo celular. Nessa fase, os dois 
filamentos de DNA precisam replicar-se; sao sintetizados dois novos filamentos complementares, de modo que duas 
moleculas identicas sao produzidas a partir do filamento original (ver Capitulo 5). Esses pares complementares sao as 
cromatides-irmas, que sao separadas durante a proxima mitose. 

A fase S e precedida e sucedida pelas fases Gi e G 2 (G, do ingles gap = intervalo), respectivamente, durante a qual nao 
ocorre sintese de DNA. Para a maioria das celulas, Gi e uma fase preparatoria importante para a replica 9 ao do DNA que se 
segue. Durante a Gi, sao sintetizados 0 RNA de transferencia, ribossomos, RNA mensageiro e varias enzimas. Durante a G 2 
sao sintetizadas proteinas do fuso e do aster em prepara 9 ao para a separa 9 ao cromossomica durante a mitose. Gi apresenta 
tipicamente dura 9 ao mais longa que G 2 , embora muita varia 9 ao seja verificada nos diversos tipos celulares. Celulas 
embrionarias dividem-se muito rapidamente porque nao ha crescimento entre as divisoes, so subdivisao da massa. A sintese 
de DNA pode se desenvolver 100 vezes mais rapidamente em celulas embrionarias do que nas de adultos, e a fase Gi e 
bastante encurtada. Conforme um organismo desenvolve-se, 0 ciclo da maioria de suas celulas alonga-se, e muitas podem hear 
presas por periodos longos em Gi e entrar em uma fase de nao prolifera 9 ao ou inatividade chamada Gq. A maioria dos 
neuronios ou celulas nervosas, por exemplo, nao se divide e esta essencialmente empermanente Gq. 










.S' 


O' 

A. 




®/> 




®s(rutuia'S 




or 

Ciclo 


Citocinese 


Mitose 

rn 

celular 

Q 



■8 




i 

■'F 


Figura 3.24 Ciclo celular, mostrando a duragao relativa das fases reconhecidas. S, Gi e G 2 sao fases da 
interfase: S, sintese de DNA; Gi fase pre-sintetica; G 2 , fase pos-sintetica. Apos a mitose e a citocinese, a celula 
pode entrar em um estagio quiescente conhecido como Gq. A duragao real do ciclo e das diferentes fases varia 
consideravelmente nos diferentes tipos celulares. 

Os eventos do ciclo celular sao regulados de modo raro. Transigoes durante ciclos celulares sao mediadas por quinases 
dependentes de ciclinas (cdk) e subunidades de proteinas reguladoras que as ativam chamadas ciclinas. Emgeral, as quinases 
sao enzimas que acrescentam grupos fosfato a outras proteinas para ativa-las ou desativa-las, e as proprias quinases podem 


exigir ativa 9 ao. Os cdk so se tomam ativos quando estao combinados as ciclinas apropriadas, compostos chamados MPF 
{Mitosis-Promoting Factors), e as ciclinas sao sintetizadas e degradadas durante cada ciclo celular (Figura 3.25). Parece 
provavel que a fosforila^ao e a desfosforila 9 ao de cdk especificos e suas intera 96 es com as ciclinas especificas de cada fase 
regulem a passagem de uma fase do eiclo eelular a outra. Pesquisas atuais foealizam os pontos-ehave que regulam essas 
passagens de fase a fase, uma vez que a desregula 9 ao desses meeanismos tern sido assoeiada ao eaneer. 
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Figura 3.25 Variagoes no nivel de ciclina nas celulas em divisao de embrioes de ourigo-do-mar. A ciclina liga-se a 
sua quinase dependente de ciclina para ativar a enzima. 

Fluxo de cdulas 

A divisao celular e importante para o creseimento, substituigao de celulas perdidas por atrito natural, desgaste pelo uso e para 
cicatrizagao de ferimentos. A divisao eelular e especialmente rapida durante o desenvolvimento inicial do organismo. A 
crianga humana tern aproximadamente 2 trilhoes de eelulas ao naseimento, oriimdas da divisao repetida de um unieo ovulo 
fertilizado. Esse numero imenso pode ser atingido por apenas 42 divisoes eelulares, cada geragao dividindo-se 1 vez a cada 6 
ou 7 dias. Com apenas cinco divisoes adicionais, o numero de celulas aumentaria para aproximadamente 60 trilhoes, a 
quantidade presente emumhomemmaduro com 75 kg. Mas e claro que nenhum organismo se desenvolve de maneira maquinal. 
A veloeidade da divisao celular e rapida durante o desenvolvimento embrionario, reduzindo-se eom a idade. Alem disso, 
populagoes de eelulas diversas dividem-se a taxas partieularmente diferentes. Em algumas, o periodo eomum entre divisoes e 
medido em horas, enquanto em outras em dias, meses ou mesmo anos. Algumas celulas do sistema nervoso central deixam de 
dividir-se eompletamente ap 6 s os primeiros meses do desenvolvimento fetal, e geralmente persistem sem divisao adicional 
por toda a vida do individuo. As eelulas museulares tambem deixam de dividir-se durante o tereeiro mes de desenvolvimento 
fetal, e a maior parte do creseimento futuro depende amplamente do creseimento das fibras ja existentes, embora alguma 
divisao celular possa ocorrer ap 6 s uma lesao muscular. 

As celulas perdidas devem ser constantemente substituidas em outros teeidos sujeitos a desgaste. Calculou-se que, em 
seres humanos, aproximadamente 1 a 2% de todas as celulas - totalizando 100 bilhoes - sejam perdidas diariamente. A 
Ificgao meeaniea provoea a perda das celulas superficiais da pele, e o alimento remove as celulas epiteliais de revestimento 
do tubo digestivo. Alem disso, o ciclo de vida restrito das eelulas sanguineas envolve numerosas substituigoes. Tais perdas 
eelulares sao reeompostas por mitose. 

O desenvolvimento normal, no entanto, admite a morte eelular, onde as eelulas nao sao repostas. Conforme elas 
envelheeem, acumulam danos produzidos por agentes oxidantes destrutivos e finalmente morrem Outras eelulas solfem morte 
programada ou apoptose (Gr. apo-, de, alem de + ptosis, queda), que em muitos easos e neeessaria a continuidade do 
desenvolvimento e saude do organismo. Por exemplo, durante o desenvolvimento embrionario dos vertebrados, dedos se 
desenvolvem, enquanto os teeidos entre eles morrem, um excesso de celulas do sistema imunoldgico de um individuo que 
atacariam as eelulas dos seus prdprios teeidos e destruido durante o seu proeesso de maturagao, e celulas do sistema nervoso 
morrem para criar as convolugoes cerebrais. A apoptose consiste em uma serie previsivel e bem eoordenada de eventos: as 
celulas eontraem-se, desintegram-se e os seus componentes sao absorvidos por celulas vizinhas. 

[ Resumo _ 

As celulas sao as unidades estruturais e funeionais basicas de todos os organismos vivos. As celulas euearidtieas diferem das 







celulas procarioticas das bacterias e arqueobacterias em muitos aspectos; o mais conspicuo e a presen9a de um nucleo 
envolvido por membrana contendo cromossomos portadores do material hereditario composto por DNA ligado a proteinas 
para formar a cromatina. A cromatina consiste em cromossomos flexiveis e lineares que se tomam condensados e visiveis 
apenas durante a divisao celular. 

As celulas sao rodeadas por uma membrana plasmatica que regula o fluxo do trafego molecular entre as celulas e o seu 
ambiente imediato. O nucleo, envolvido por uma membrana dupla, contem cromatina, proteinas associadas e um ou mais 
nucleolos. Fora do envoltorio nuclear, encontra-se o citoplasma, subdividido por uma rede membranosa; o reticulo 
endoplasmatico. Entre as organelas do interior celular estao o complexo de Golgi, mitocondrias, lisossomos e outras vesiculas 
envolvidas por membranas. O citoesqueleto e composto por microfilamentos (actina), microtubulos (tubulina) e filamentos 
intermediarios (varios tipos). Cilios e flagelos assemelham-se a fios de cabelo e sao apendices moveis que contem 
microtubulos. Movimentos ameboides dos pseudopodes operampor meio da montageme desmontagem de microfilamentos de 
actina. Jun96es oclusivas, jun96es aderentes, desmossomos e jun96es comunicantes sao conexoes entre as celulas distinguiveis 
estrutural e funcionalmente. 

As membranas celulares sao compostas por uma bicamada fosfolipidica e outros materials, incluindo colesterol e 
proteinas transmembrana. As extremidades hidrofilicas das moleculas fosfolipidicas estao nas superficies interna e externa 
das membranas, e a por9ao dos acidos graxos orienta-se para dentro, uma em dire9ao a outra, formando uma camada central 
hidrofobica. 

As substancias podem entrar nas celulas por difusao, transporte por media9ao e endocitose. Os solutos, aos quais a 
membrana e impermeavel, necessitam de canals ou uma molecula transportadora para atravessar a membrana. A agua e os ions 
movem-se atraves de canals por difusao (na dire9ao de um gradiente de concentra9ao). A osmose e a difusao de agua atraves 
de canals. Os sistemas de transporte mediado incluem a difusao facilitada (com um gradiente de concentra9ao, nao 
necessitando de energia) e o transporte ativo (contra um gradiente de concentra9ao que requer energia). A endocitose inclui o 
englobamento pela celula de pequenas gotas (pinocitose) ouparticulas (fagocitose). Na exocitose, o processo da endocitose e 
revert! do. 

A divisao celular e necessaria para a produ9ao de novas celulas a partir de celulas preexistentes e e a base para o 
crescimento em organismos multicelulares. Durante este processo, cromossomos nucleares replicados dividem-se por mitose, 
seguindo-se divisao citoplasmatica ou citocinese. 

Os quatro estagios da mitose sao profase, metafase, anafase e telofase. Na profase os cromossomos replicados 
condensam-se em corpos reconheciveis. Um fuso forma-se entre os centrossomos a medida que esses separam-se em polos 
opostos da celula. No final da profase o envoltorio nuclear desintegra-se e os cinetocoros de cada cromossomo aderem aos 
centromeros atraves de microtubulos. Na metafase as cromatides-irmas movem-se para o centro da celula e ai sao mantidas 
pelos microtubulos cinetocoricos. Na anafase os centromeros separam-se e as cromatides-irmas sao puxadas para lados 
opostos pelos microtubulos cinetocoricos associados ao fuso mitotico. Na telofase, as cromatides-irmas, agora chamadas 
cromossomos, posicionam-se no local do nucleo de cada nova celula e revertem a condi9ao difusa da rede de cromatina. Uma 
membrana nuclear reaparece e ocorre a citocinese. No fim da mitose e citocinese, duas celulas geneticamente identicas a 
celula-mae foramproduzidas. 

O ciclo celular nos eucariotas inclui mitose, citocinese e interfase. Na interfase sao reconhecidas as fases Gi, S e G2, e a 
fase S e 0 momento de sintese do DNA (os cromossomos sao replicados). 

As celulas dividem-se rapidamente durante 0 desenvolvimento embrionario, e depots mais lentamente, com a idade. 
Algumas celulas continuam a dividir-se durante toda vida do animal para repor celulas perdidas por atrito e desgaste, 
enquanto outras, como as celulas nervosas e musculares, completam suas divisoes durante 0 inicio do desenvolvimento, e 
muitas nunca voltam a se dividir. Algumas celulas solfem morte celular programada ou apoptose, especialmente durante 0 
desenvolvimento embrionario. 

[ Ouestoes de revisao _ 

1. Explique a diferen9a (emprincipio) entre ummicroscopio optico e um microscopio eletronico. 

2 . Descreva resumidamente a estrutura e a fun9ao dos seguintes itens; membrana plasmatica, cromatina, nucleo, nucleolo. 



reticulo endoplasmatico rugoso (RE rugoso), complexo de Golgi, lisossomos, mitocondria, microfilamentos, 
microtubulos, filamentos intermediarios, centrlolos, corpo basal (cinetossomo), jun 9 ao oclusiva, jun 9 ao comunicante, 
desmossomo, glicoprotelna e microvilos. 

3. Cite duas fun 96 es da actina e da tubulina. 

4. Fa 9 a distin 96 es entre cllios, flagelos e pseudopodes. 

5. Quais sao as fun 96 es dos principals const!tuintes da membrana plasmatica? 

6 . Nosso conceito atual de membrana plasmatica e conhecido como modelo emmosaico fluido. For que? 

7. Quando voce coloca algumas celulas sangmneas vermelhas cm uma solu 9 ao, observa que elas incham e explodem 
Quando celulas sao colocadas emoutra solu 9 ao, murchame enrugam Explique o que aconteceu em cada caso. 

8 . A membrana celular e uma barreira efetiva ao movimento molecular; mesmo assim muitas substancias entram e saem da 
celula. Explique os mecanismos atraves dos quais isto ocorre e comente as suas exigencias energeticas. 

9. Aponte as distin 96 es entre fagocitose, pinocitose, endocitose mediada por receptores e exocitose. 

10. Defina os seguintes termos: cromossomo, centromero, centrossomo, cinetocoro, mitose, citocinese e sinclcio. 

11. Explique as fases do ciclo celular e comente os processos celulares importantes que ocorrem durante cada fase. O que e 
Go? 

12 . Eorne 9 a a denomina 9 ao dos estagios da mitose ordenadamente, descrevendo para cada um o comportamento e a estrutura 
dos cromossomos. 

13. Descreva resumidamente os modos de morte celular durante a vida normal de um organismo multicelular. 

Para aprofundar seu raciocinio. A fibrose clstica e a mais comum das doen 9 as herdadas por genes recessivos entre os 
caucasianos. Ocorre, primariamente, pela ausencia ou mau funcionamento de um canal de protelna transmembrana 
(CETR) que proporciona o fiuxo regulado de Ions cloreto no ser humano normal. Do seu conhecimento da estrutura e 
fun 9 ao celular e do transporte atraves da membrana, proponha algumas razoes pelas quais o canal CETR pode nao estar 
presente na membrana plasmatica de alguns pacientes de fibrose cistica, ou pode nao funcionar corretamente em outros 
pacientes. 
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CAPITULO 


Metabolismo Celular 



Veado-de-cauda-branca {Odocoileus virginianus) forrageando bolotas. 

Postergagao da segunda lei 

Os sistemas vivos parecem contradizer a segunda lei da termodinamiea: a energia no universo e unidireeional, tern sido e 
sempre sera degradada em ealor. Esse aumento na desordem, ou aleatoriedade, em qualquer sistema feehado e denominado 
entropia. Os sistemas vivos, no entanto, diminuem sua entropia, aumentando a organiza^ao moleeular de sua estrutura. Um 
organismo torna-se imensamente mais eomplexo e organizado enquanto se desenvolve de ovo fertilizado a adulto. 

A segunda lei da termodinamiea, entretanto, e aplicavel aos sistemas feehados, e os organismos nao o sao. O ereseimento 
e a manuten 9 ao dos animais oeorrem pela eaptura de energia livre do ambiente. Quando um veado delieia-se eom bolotas e 
frutos de faia no verao, ele transfere energia poteneial, armazenada eomo energia quimiea nos teeidos dos frutos, para o seu 
proprio eorpo. Entao, em sequeneias passo a passo ehamadas vias bioquimicas, essa energia e gradualmente liberada para 
forneeer eombustivel as varias atividades do veado. Na realidade, o veado diminui sua propria entropia interna aumentando a 
entropia do seu alimento. No entanto, a estrutura ordenada do veado nao e permanente; sera dissipada quando ele morrer. 

A fonte primaria da energia para o veado - e para quase toda a vida na Terra - e o Sol (Eigura 4.1). A luz do Sol e 
eapturada pelas plantas verdes, que felizmente aeumulam energia quimiea sufieiente para o seu proprio sustento e o dos 
animais que delas se alimentara Assim, a segunda lei nao e violada; simplesmente e “eongelada” pela vida terrestre, que usa o 
fluxo eontinuo de energia solar para manter uma biosfera eom ordem interna elevada, pelo menos pelo periodo de tempo de 



existencia da vida. 
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Figura 4.1 A energia solar sustenta virtualmente toda a vida na Terra. Acada transferencia de energia, entretanto, 
aproximadamente 90% da energia e perdida como calor. 

^ odas as celulas precisam captar energia, sintetizar sua propria estrutura interna, controlar a maior parte da sua atividade e 
defender os sens limites. Metabolismo celular refere-se a totalidade dos processos quimicos que ocorrem dentro das 
celulas vivas para desenvolver essas atividades. Embora o enorme numero de rea 96 es seja extremamente complexo, as vias 
metabolicas centrais, pelas quais escoam materia e energia, sao mantidas nos organismos. 

ENERGIA E AS LEIS DA TERMODINAMICA 

O conceito de energia e fundamental a todos os processos vitais. Em geral, definimos energia como a capacidade de realizar 
trabalho, efetuar mudan 9 as. A energia e tambem uma quantidade algo abstrata, que e dificil de definir e de medir. A energia 
nao pode ser vista; ela pode somente ser identificada pelo modo como afeta a materia. 

A energia pode existir em dois estados: cinetica ou potencial. Energia cinetica e a energia do movimento. Energia 
potencial e energia armazenada, que nao esta realizando trabalho, mas e capaz de efetua-lo. A energia pode ser transformada 
de um estado para outro. Especialmente importante para os organismos vivos e a energia quimica, uma forma de energia 
potencial armazenada nas liga 96 es quimicas das moleculas. A energia quimica pode ser usada quando as liga 96 es sao 
rearranjadas para liberar energia cinetica. Muito do trabalho realizado pelos organismos vivos envolve a conversao de 


energia potencial em energia cinetica. 

A conversao de uma forma de energia em outra e govemada pelas duas leis da termodinamiea. A primeira lei da 
termodinamica estabeleee que a energia nao pode ser eriada nem destruida. Ela pode mudar de uma forma para outra, mas a 
quantidade total de energia permaneee a mesma. Resumindo, a energia e eonservada. Se queimamos gasolina em um motor, 
nao eriamos energia nova; mas meramente eonvertemos a energia quimiea da gasolina em outra forma, nesse exemplo, energia 
meeaniea e termiea. Asegunda lei da termodinamica, introduzida no prologo deste eapitulo, diz respeito a transforma 9 ao de 
energia. Essa lei fundamental estabeleee que um sistema feehado move-se em dire 9 ao a um aumento da desordem, ou entropia, 
eonforme a energia e dissipada do sistema (Eigura 4.2). Os sistemas vivos, entretanto, sao sistemas abertos que nao apenas 
mantem sua organiza 9 ao, mas tambem a ampliam, eomo durante o desenvolvimento de um animal desde o ovo ate a fase adulta. 




Figura 4.2 Difusao de um solute em uma solugao, um exemplo de entropia. Quando o solute (moleculas de 
agucar) e introduzido em uma solugao (A), o sistema esta ordenado e instavel (B). Sem energia para manter essa 
ordem, as particulas de solute se distribuem na solugao (C), atingindo um estado de desordem (equilibrio) (D). A 
entropia aumentou do diagrama da esquerda para o da direita. 

Energia livre 

Para deserever as mudangas de energia das reagoes quimieas, os bioquimioos usam o eoneeito de energia livre. A energia 
livre e simplesmente a energia disponivel em um sistema para realizar trabalho. Em uma moleeula, a energia livre e igual a 
energia presente nas ligagoes quimieas menos a energia que nao pode ser usada. A maioria das reagoes nas eelulas libera 
energia livre e sao denominadas exergonicas (Gr. ex, fora, + ergon, trabalho). Tais reagoes sao espontaneas, embora possam 
oeorrer lentamente, mas sempre oeorrem “ladeira abaixo”, uma vez que a energia livre sempre e perdida do sistema. Assirru 
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Entretanto, muitas reagoes importantes nas eelulas neeessitam adigao de energia livre e sao denominadas endergonicas 
(Gr. endon, dentro, + ergon, trabalho). Tais reagoes preeisamser “empurradas ladeira aeima” porque os produtos eontemmais 
energia do que os reagentes. 
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Descrito mais adiante, o ATP e um intermediario energeticamente rico e onipresente usado pelos organismos para 
alimentar rea^oes endergonicas importantes como as necessarias ao transporte ativo de moleculas atraves das membranas (ver 
Capitulo 3 ) e sintese celular. 

PAPEL DAS ENZIMAS 
Enzimas e ativa^ao energetica 

Para qualquer rea9ao ocorrer, mesmo as exergonicas que tendem a acontecer de forma espontanea, as liga96es quimicas 
devem, primeiramente, ser desestabilizadas.. Parte da energia, denominada energia de ativa9ao, precisa ser suprida antes que 
a liga9ao seja for9ada o bastante para se romper. So entao a forma9ao de produtos de rea9ao oeorrera, comuma perda geral 
de energia livre, se a rea9ao for exergoniea. Essa exigeneia de energia de ativa9ao nas rea96es quimicas pode ser comparada 
com a energia necessaria para empurrar uma bola ate o topo de uma colina antes que ela des9a espontaneamente pelo outro 
lado, com a bola liberando sua energia a medida que ela desce (Figura 4 . 3 , painel superior). 

Uma maneira de ativar os reagentes quimicos e elevar a temperatura para aumentar a taxa de colisoes moleculares e 
romper as liga96es quimicas. Assim, o calor pode conceder a energia de ativa9ao necessaria para que uma rea9ao ocorra. As 
rea96es metabolicas, entretanto, precisam ocorrer em temperaturas biologicamente toleraveis, em geral muito baixas, para 
permitir que as rea96es ocorram numa taxa capaz de sustentar a vida. Em vez disso, os sistemas vivos desenvolveram uma 
estrategia diferente: eles empregamcatalisadores. 

Os catalisadores sao substancias quimicas que aceleram as rea96es sem afetar o resultado delas e sem serem alterados ou 
destruidos por elas. Um catalisador nao pode fazer uma rea9ao energeticamente impossivel acontecer; simplesmente acelera 
uma rea9ao que progrediria a uma taxa muito baixa sem a sua presen9a. 

As enzimas sao os catalisadores do mundo vivo. O talento catalitico especial de uma enzima e seu poder de reduzir a 
quantidade de energia de ativa9ao necessaria para uma rea9ao. Efetivamente, uma enzima conduz uma rea9ao atraves de um ou 
mais passos intermediarios, cada um dos quais necessitara muito menos energia de ativa9ao do que a exigida por uma rea9ao 
nao assistida por enzima (Figura 4 . 3 ). Note que as e nz imas nao suprem a energia de ativa9ao. Em vez disso, elas reduzem a 
barreira da energia de ativa9ao, tomando mais provavel de acontecer. As enzimas afetam somente a taxa de rea9ao. Elas nao 
alteram de nenhuma maneira a mudan9a promovida pela energia de ativa9ao de uma rea9ao (energia liberada ou consumida). 



Process© de rea9ao --► 


Figura 4.3 As mudangas de energia durante uma catalise enzimatica de urn substrate. A reagao geral ocorre com 
uma liberagao de energia (exergonica). Na ausencia de uma enzima, o substrate e estavel por causa da grande 
quantidade de energia de ativagao necessaria para romper ligagoes quimicas fortes. A enzima reduz a barreira de 
energia formando urn intermediario quimico com estado energetico interne muito mais baixo. 

Natureza das enzimas 

As enzimas sao moleculas complexas que variam em tamanho desde moleculas simples, pequenas, com um peso molecular de 
10.000, a moleculas altamente complexas, com pesos moleculares de ate 1 milhao. Muitas enzimas sao proteinas puras - 
cadeias de aminoacidos com muitas interligagoes e dobras. Outras e nz imas necessitam da participagao de grupos nao 
proteicos pequenos, chamados cofatores, para realizar sua fungao enzimatica. Esses cofatores, formadores de uma parte 
funcional da enzima, em alguns casos sao ions metalicos (como os ions ferro, cobre, zinco, magnesio, potassio e calcio). 
Exemplos sao a anidrase carbonica (ver Capitulo 31), que contem zinco; os citocromos (enzimas da cadeia transportadora de 
eletrons, mais adiante), que contem ferro, e a troponina (uma enzima da contragao muscular, ver Capitulo 29), que requer 
calcio para desempenhar sua fungao. Outra classe de cofatores e organica e denominada coenzimas. Elas contem grupos 
derivados das vitaminas e a maioria delas precisa ser suprida pela dieta. Todas as vitaminas do complexo B sao compostos 
coenzimaticos. Como os animais perderam a habilidade de sintetizar os componentes vitaminicos das coenzimas, e obvio que 
uma deficiencia vitaminica pode ser seria. Contudo, as vitaminas sao recuperadas em sua forma original e usadas 
repetidamente, ao contrario dos nutrientes e combustiveis da dieta, que precisam ser repostos apos serem assimilados em 
materiais estruturais ou queimados. Exemplos de coenzimas que contem vitaminas sao a nicotinamida-adenina-dinucleotidio 
(NAD), que contem o acido nicotinico (niacina), a coenzima A, que contem o acido pantotenico, e a flavina-adenina- 
dinucleotidio (EAD), que contemriboflavina (vitamina B 2 ). Umoutro tipo de molecula, 0 acido ribonucleico (RNA), e sabido 
agora possuir atividade enzimatica. Especificamente, 0 RNA ribossomico (RNAr), 0 principal componente dos ribossomos, 
fornece a energia de ativagao que habilita a uniao dos aminoacidos em cadeias polipeptidicas durante 0 processo de tradugao 
(ver Capitulo 5). 

Agao das enzimas 

















Uma enzima funciona por associa^ao altamente especifica com o seu substrate, a molecula cuja rea9ao ela catalisa. As 
enzimas tern um centro ativo localizado dentro de uma fenda ou bolsa com uma configura9ao molecular unica. O centro ativo 
tern uma superficie flexlvel, que se conforma ao substrata e o envolve (Figura 4 . 4 ). A liga9ao da e nz ima ao substrata forma um 
cortiplexo enzima-substrato (cortiplexo ES), pelo qual o substrata se mantemunido a umou mais pontos do centro ativo por 
liga96es covalentes. O eomplexo ES nao e forte e se dissociara facilmente, mas, durante o rapido momenta em que esta 
formado, a enzima fornece um ambiente qmmico unieo que provoca um estresse em certas liga96es qulmieas do substrata, de 
maneira tal que muito menos energia e necessaria para eompletar a rea9ao. 

Como os bioquimicos tern certeza de que um eomplexo substrato-enzima existe se sua formado e tao rapidamente seguida de dissociate? A evidencia original 
oferecida por Leonor Michaelis, em 1913 e que, quando a concentrate do substrate e aumentada, enquanto a concentrate da enzima e mantida constante, a taxa 
de reato atinge a velocidade maxima, muito semelhante aquela observada durante o transporte mediado por transportador (ver Caprtulo 3). A interpretato 
desse efeito de saturate e que todos os centres cataliticos estao preenchidos em presenga de alta concentrate de substrate. 0 efeito de saturate nao e observado 
em reates nao catalisadas. Outra evidencia inclui a observato de que o eomplexo ES mostra caracteristicas espectroscopicas unicas, nao mostradas pela enzima 
nem pelo substrate individualmente. Alem disso, alguns complexes ES podem ser isolados em forma pura, e pelo menos um tipo (acidos nucleicos e suas enzimas 
polimerases) tern side visualizado diretamente ao microscopio eletronico. 



Figura 4.4 Como trabalha uma enzima. O modelo em fita (A) e o modelo tridimensional (B) mostram que a 
enzima lisozima apresenta uma bolsa contendo o centro ativo. Quando uma cadeia de agucares (substrate) entra 
na bolsa (C), a proteina enzimatica muda levemente seu formate de maneira que a bolsa envolve o substrate, 
ajustando-se a sua forma para criar o eomplexo enzima-substrato (eomplexo ES). Isso posiciona o centro ativo 
(aminoacidos na proteina) na proximidade da ligagao entre agucares adjacentes na cadeia, causando a sua 
quebra na cadeia de agucar. 

As enzimas envolvidas em reagoes cruciais fornecedoras da energia celular com Ifequencia agem constantemente, e e 
usual que operem em conjunto e nao isoladamente. Por exemplo, a conversao da glicose em dioxido de carbono e agua ocorre 
atraves de 19 reagoes, e cada uma exige uma enzima especifica (ver adiante). Enzimas tao cruciais sao encontradas em 
concentragoes relativamente altas na celula e podem implementar sequencias enzimaticas particularmente complexas e 
altamente integradas. Lima enzima realiza o primeiro passo; entao, outra enzima liga-se ao produto e catalisa o proximo passo. 
O processo continua ate alcangar o fim da via enzimatica. As reagoes sao ditas acopladas. Reagoes acopladas sao explicadas 
na segao sobre a transferencia de energia quimica pelo ATP (ver adiante). 


Especificidade das enzimas 



Um dos atributos mais caracteristicos das enzimas e a sua alta especificidade. Ela e consequencia do ajuste molecular exato 
exigido por enzima e substrata, de tal modo que sao especlficos um do outro. Alem disso, uma enzima catalisa apenas uma 
unica rea^ao. Diversamente de rea96es realizadas em um laboratario de qulmica organica, estas nao resultam em rea^oes 
paralelas ou subprodutas. 

Ha, no entanta, alguma varia^ao no grau de especificidade. Algumas enzimas catalisam a oxida^ao (desidrogena9ao ou 
remo9ao de hidrogenio) de umunico substrata. Por exemplo, durante a respira9ao celular, a desidrogenase succinica catalisa 
apenas a oxida9ao do acido succinico (ver o ciclo de Krebs, adiante). Outras, como as proteases (p. ex., pepsina e tripsina 
liberadas no trato digestivo durante a digestao, Capitulo 32 ), atuam sobre quase qualquer proteina, embora cada protease tenha 
0 seu ponto particular de ataque em cada proteina (Figura 4 . 5 ). Em geral, uma enzima liga-se a uma molecula de substrata de 
cada vez, catalisa sua mudan9a quimica, libera o produto e repete o processo com outra molecula de substrata. A enzima pode 
repetir o processo bilboes de vezes ate seu esgotamento final (em poucas boras ou varios anos), quando e quebrada por 
enzimas necrofagas na celula. Algumas enzimas realizam ciclos catallticos sucessivos com velocidades superiores a milboes 
de ciclos por minuto, mas a maioria opera a taxas relativamente mais lentas. Muitas enzimas sao repetidamente ativadas e 
desativadas; varios mecanismos reguladores da atividade enzimatica sao bemconbecidos. 
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Figura 4.5 Especificidade do substrato da tripsina. Quebra apenas ligagoes peptidicas adjacentes a lisina ou 
arginina, mas o faz em muitos tipos diferentes de proteina. 

Reagoes catalisadas por enzimas 

As rea96es catalisadas por enzimas sao reversiveis, o que e sinalizado pelas setas duplas enbe subsbato e produtos, como 
neste exemplo: 

Acido fumarico + H2O ^ Acido malico 

Enbetanto, por varias razoes, as rea96es catalisadas por enzimas, na sua maioria, tendem a ser, predominantemente, 
unidirecionais. Por exemplo, a e nz ima proteolitica pepsina degrada proteinas em aminoacidos (uma rea9ao catabolica), mas 
ela nao acelera a reorganiza9ao de aminoacidos em uma quantidade significativa de proteina (uma rea9ao anabolica). O 
mesmo e verdadeiro para a maioria das e nz imas catalisadoras da clivagem de grandes moleculas, tais como acidos nucleicos, 
polissacaridios, lipidios e proteinas. Em geral, ba um conjunto de rea96es e enzimas que as quebram (catabolismo; Gr. kata, 
abaixo, + bole, atraves), mas precisam ser ressintetizadas por um conjunto diverso de rea96es, catalisadas por e nz imas 
diferentes (anabolismo; Gr. ana, acima, + bole, atraves). 

A diregao resultante de uma rea9ao quimica depende do conteudo energetico relativo das substancias envolvidas. A 
rea9ao e mais facilmente reversivel se ba pouca mudan9a na energia quimica das liga96es das moleculas do substrato e sens 
produtos. Por outro lado, se grandes quantidades de energia sao liberadas, corrforme a rea9ao prossegue emuma dire9ao, mais 
energia precisa ser fornecida de alguma forma para levar a rea9ao na dire9ao contraria. Por essa razao, muitas rea96es 
catalisadas por enzimas, se nao a maior parte delas, sao irreversiveis na pratica, a menos que a rea9ao seja acoplada a uma 
outra e disponibilize energia suficiente para reverter a rea9ao acoplada a ela. Rea96es reversiveis e irreversiveis na celula 
sao combinadas de maneira complexa para possibilitar sintese e degrada9ao. 

Hidrolise significa literalmente "quebra com agua". Nas reagoes de hidrolise, uma molecula e quebrada pela adigao de agua ao local de clivagem. Um atomo de 
hidrogenio e combinado a uma subunidade, e uma unidade hidroxila (-0H) e adicionada a outra (Figura 4.5). Isso quebra a liga^o covalente entre as subunidades. 

A hidrolise e 0 oposto de reagoes de condensate (perda de agua), nas quais as subunidades moleculares sao ligadas pela remote de agua. As macromoleculas sao 
construidas por reates de condensate. 


H2O 


:-V 


HO HO 

I II I II 

N—C—C -OH + H-N-C-C- 



REGULAgAO ENZIMATICA 

Embora algumas enzimas pare^am funcionar automaticamente, a atividade de outras e rigidamente controlada. No primeiro 
caso, suponhamos que a fun9ao de uma enzima seja converter AemB. Se B for removido por conversao emoutro composto, a 
enzima tende a restanrar a razao original de B em rela9ao a A. Como muitas enzimas atuam de maneira reversivel, podem 
resultar tanto em sintese como em degrada9ao. Por exemplo, um excesso de um intermediario do ciclo de Krebs (ver adiante) 
contribuiria para a sintese de glicogenio; uma deple9ao de tal metabolito levaria a quebra de glicogenio. Entretanto, essa 
compensa9ao automatica (equilibrio) nao e suficiente para explicar a regula9ao do metabolismo celular. 

Ha mecanismos para regula9ao critica de enzimas tanto na sua quantidade quanto na sua atividade. Genes para a sintese 
de uma enzima podem ser ativados ou inativados dependendo da presen9a ou ausencia da molecula de um substrata. Assim e 
controlada a quantidade de uma enzima. 

Os mecanismos que alteram a atividade de enzimas podem, de maneira facil e precisa, ajustar vias metabolicas para 
mudar condi96es em uma celula. A presen9a ou aumento na concentra9ao de algumas moleculas pode alterar a forma 
(corrforma9ao) de enzimas particulares, ativando-as ou inibindo-as (Figura 4 . 6 ). Por exemplo, a fosfolfutoquinase, que catalisa 
a fosforila9ao da glicose-6-fosfato a lrutose-l,6-difosfato (ver Figura 4 . 16 ), e inibida por concentra96es alias de ATP ou 
acido citrico. Sua presen9a significa que uma quantidade suficiente de energia foi produzida e que o metabolismo adicional de 
energia nao e necessario. Em alguns casos, o produto final de uma dada via metabdlica inibe a primeira enzima da via. Esse 
metodo e chamado de inibi9ao por retroaIimenta9ao. 

Alemde estaremsujeitas a altera9ao na sua conforma9ao, muitas e nz imas ocorrem tanto na forma ativa quanto na inativa. 
Essas formas podem ser quimicamente diferentes. Por exemplo, uma maneira comum de ativar ou desativar uma enzima e 
adicionar um grupo fosfato a molecula, mudando a sua conforma9ao e expondo ou bloqueando o centro ativo da enzima. As 
enzimas que degradam o glicogenio (fosforilase) e o sintetizam (sintetase) sao encontradas tanto na forma ativa quanto inativa. 
As condi96es que ativam a fosforilase tendem a desativar a sintetase, e vice-versa. 

TRANSFERENCIA DE ENERGIA QUIMICA PELO ATP 

As rea96es endergonicas sao aquelas que nao ocorrem espontaneamente porque sens produtos necessitam de um input de 
energia livre. Entretanto, uma rea9ao endergonica pode ser conduzida pelo acoplamento entre uma rea9ao que necessita de 
energia com outra que a forne9a. O ATP e o mediador mais comum em rea96es acopladas e, por conduzir tais rea96es 
energeticamente desfavoraveis, e de importancia central nos processos metabdlicos. 

A molecula de ATP consiste em adenosina (a purina adenina e a ribose, um a9ucar com cinco carbonos) e um grupo 
trifosfato. Amaior parte da energia livre do ATP reside no grupo trifosfato, especialmente nas duas Iiga96es de fosfoanidrido 
entre os tres grupos fosfato chamadas “Iiga96es de alta energia” (Figuras 4.7 e 4 . 8 ). Em geral, apenas a liga9ao de alta 
energia mais exposta e hidrolisada para liberar energia livre quando o ATP e convertido a adenosina difosfato (ADP) e fosfato 
inorganico: 

ATP + H2O ^ ADP + P; 

emque P; representa fosfato inorganico (i = inorganico). Os grupos de alta energia no ATP Ifequentemente sao designados pelo 
simbolo “til” ~ (Figura 4 . 7 ). Uma liga9ao fosfato de alta energia e grafada como, ~ P, e uma liga9ao de baixa energia (como a 
liga9ao entre 0 grupo trifosfato e adenosina), como -P. Assim 0 ATP pode ser simbolizado como A-P ~ P ~ P e 0 ADP como 
A-P ~ P. 



Figura 4.6 Regulagao enzimatica. A. O centro ativo de uma enzima pode nao se ajustar ao substrate em ausencia 
de um ativador. B. Com 0 centro regulador da enzima ocupado por um ativador, a enzima liga-se ao substrate e 0 
local torna-se cataliticamente ativo. 
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Figura 4.7 A Estrutura do ATP. B. Formagao do ATP a partir do ADP e AMP ATP: adenosina trifosfato; ADP: 
adenosina difosfato; AMP: adenosina monofosfato. 
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Figura 4.8 Modelo molecular tridimensional do ATP Nesse modelo, o carbono e mostrado em preto, o nitrogenio 
em azul, o oxigenio em vermelho e o fosforo em laranja. 

A maneira pela qual o ATP conduz uma reagao acoplada e mostrada na Figura 4 . 9 . Uma reagao acoplada e, na realidade, 
um sistema envolvendo duas reagoes ligadas por um transportador de energia (como o ATP). A conversao do substrato A em 
produto Ae endergoniea porque o produto contemmais energia livre do que o substrato. Portanto, e neeessario suprir energia 
acoplando-se a reagao a outra de natureza exergoniea, a conversao do substrato B em produto B. O substrato B nessa reagao e 
comumente chamado um combusti'vel (p. ex., glicose ou um lipidio). A energia da ligagao que e liberada na reagao B e 
transferida ao ADP, que e convertido em ATP. Agora o ATP contribui com a energia de suas ligagoes fosfato para a reagao A, 
e ADP e P; sao novamente produzidos. 
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Figura 4.9 Lima reagao acoplada. A conversao endergonica do substrato A em produto A nao ocorrera 
espontaneamente, mas exigira urn input de energia de outra reagao envolvendo grande liberagao de energia. O 
ATP e 0 intermediario atraves do qual a energia e transportada. 

As ligagoes de alta energia do ATP sao na realidade ligagoes muito fraeas e instaveis. Sendo instavel, a energia do ATP e 
faeilmente liberada quando o ATP e hidrolisado em reagoes eelulares. Note que o ATP e um agente acoplador energetico, e 
ndo um combustivel. Nao e um armazem de energia reservado para alguma neeessidade futura. Ao contrario, e produzido por 
um eonjunto de reagoes e, quase imediatamente, eonsumido por outro. O ATP e formado a medida que e neeessario, 
primordialmente por proeessos oxidativos nas mitoeondrias (ver Capitulo 3 ). O oxigenio nao e eonsumido a menos que as 
moleeulas de ADP e fosfato estejam disponiveis e estas nao se tomam disponiveis ate que o ATP seja hidrolisado por algum 
proeesso eonsumidor de energia. O metabolismo e autorregulador na sua maior parte. 


RESPIRAgAO CELULAR 


Como o transporte de eletrons e usado para capturar energia quimica das ligagoes 

Visto que o ATP e um denominador comum de energia pelo qual todas as maquinas eelulares sao alimentadas, precisamos 
perguntar como essa energia e retirada dos substratos combustiveis. Essa questao nos direciona a uma importante 
generalizagao; todas as celulas obtem suas necessidades de energia quimica de reagdes de oxirredugdo. Isso significa que, 
na degradagao das moleeulas de combustivel, atomos de hidrogenio (eletrons e protons) sao passados de doadores de eletrons 
a receptores de eletrons com liberagao de energia. Uma porgao dessa energia e aprisionada e usada para formar ligagoes de 
alta energia de moleeulas como o ATP. 

Uma reagao de oxirredugao (“redox”) envolve a transferencia de eletrons de um doador de eletrons (o agente redutor) 
para um receptor de eletrons (o agente oxidante). Tao logo o doador de eletrons perde sens eletrons, torna-se oxidado. Tao 
logo 0 receptor de eletrons recebe eletrons, toma-se reduzido (Figura 4 . 10 ). Em outras palavras, um agente redutor torna-se 
oxidado quando reduz um outro composto, e um agente oxidante torna-se reduzido quando oxida outro composto. Assim, para 
cada oxidagao deve haver uma redugao correspondente. 

Em uma reagao de oxirredugao, o doador e o receptor do eletron formamumpar redox: 

, , , , . , , Receptor de eletron + Energia (agente oxidante; toma-se 

Doador de eletron (Agente redutor; torna-se oxidado) ^ e + , . , 

reduzido) 

Quando eletrons sao recebidos pelo agente oxidante, a energia e liberada porque os eletrons movem-se para uma posigao mais 
estavel. 

O ATP pode ser produzido emuma celula quando eletrons fluem atraves de uma serie de moleeulas transportadoras. Cada 
transportador e reduzido quando recebe eletrons e entao e reoxidado quando passa eletrons ao proximo transportador na serie. 
Transferindo eletrons passo a passo dessa maneira, a energia e liberada gradualmente e o ATP e produzido. Finalmente, os 
eletrons sao transferidos para um receptor final de eletrons, A natureza desse aceptor final e a chave determinante da 
eficiencia geral do metabolismo celular. 









Metabolismo anaerobico versus metabolismo aerobico 

Os heterotrofos (organismos que nao podem sintetizar seu proprio alimento mas precisam obte-lo do ambiente, incluindo 
animais, fungos e muitos organismos unicelulares) sao divididos em dois grupos com base na eficiencia de produ9ao de 
energia durante o metabolismo eelular; aerobics, aqueles que usam oxigenio moleeular como reeeptor final de eletrons, e 
anaerobios, aqueles que empregam alguma outra moleeula eomo reeeptor final de eletrons. 

A vida originou-se em auseneia de oxigenio e a abundaneia de oxigenio atmosferieo foi produzida apos a evolu9ao de 
organismos fotossintetieos (autotrofos), tal eomo foi diseutido no Capitulo 2 . Alguns organismos estritamente anaerobieos 
ainda existem e de fato desempenham papeis importantes em habitats espeeializados. Entretanto, a evolu9ao favoreceu o 
metabolismo aerobieo, nao apenas porque o oxigenio tornou-se disponivel, mas tambem pelo fato de ser imensamente mats 
efieiente na reeupera9ao da energia do que o metabolismo anaerobieo. Em auseneia de oxigenio, apenas uma lfa9ao muito 
pequena da energia das liga96es presentes nos nutrientes pode ser liberada. For exemplo, quando um mierorganismo 
anaerobieo degrada glieose, o reeeptor final de eletrons (eomo o aeido piruvieo) ainda eontem a maior parte da energia da 
moleeula de glieose original. Elm organismo aerobieo, por outro lado, usando oxigenio eomo reeeptor final de eletrons, oxida 
eompletamente a glieose a dioxido de earbono e agua. Quase 20 vezes mais energia e liberada quando a glieose esta 
eompletamente oxidada do que quando ela e degradada somente ate o estagio do aeido piruvieo. Uma vantagem obvia do 
metabolismo aerobieo e a neeessidade de uma quantidade muito menor de alimento para manter uma dada taxa metaboliea. 



Oxida9ao Redu9ao 

Figura 4.10 Um par redox. A moleeula a esquerda e oxidada pela perda de um eletron. A moleeula a direita e 
reduzida pelo ganho de um eletron. 

Sintese da respira^ao 

O metabolismo aerobico e em geral ehamado de respira9ao eelular, definida eomo a oxida9ao de moleeulas combustiveis 
para produzir energia eom o oxigenio moleeular eomo reeeptor final de eletrons. A oxida9ao de moleeulas combustiveis 
desereve a remogdo de eletrons, e nao a combina9ao direta do oxigenio moleeular eom moleeulas eombustiveis. Examinemos 
os aspeetos gerais do processo antes de eonsidera-lo detalhadamente. 

Hans Krebs, o bioquimieo britanieo que tanto eontribuiu para o nosso entendimento da respira9ao, descreveu tres estagios 
na oxida9ao eompleta das moleeulas combustiveis a dioxido de earbono e agua (Figura 4 . 11 ). No estagio I, o alimento 
passando atraves do trato intestinal e digerido em moleeulas pequenas que podem ser absorvidas pela eireula9ao (ver 
Capitulo 32 ). Nao ha produ9ao de energia util durante a digestao. No estagio II, tambem ehamado glicolise, a maior parte da 
glieose e convertida em duas unidades eom tres carbonos (aeido piruvieo) no eitoplasma. As moleeulas de aeido piruvieo 
entram nas mitocondrias, onde, em outra rea9ao, combinam-se com uma coenzima (coenzima A) ou CoA para formar 
acetilcoenzima Aou acetil-CoA. Algum ATP e gerado no estagio II, mas a produ9ao e pequena quando comparada a obtida no 
estagio III da respira9ao. A oxida9ao final das moleeulas combustiveis no estagio III realiza-se com uma grande produ9ao de 
ATP. Esse estagio ocorre inteiramente nas mitoeondrias. A aoetileoenzima A e eonduzida para o ciclo de Krebs, onde o grupo 
acetil e eompletamente oxidado a dioxido de earbono. Os eletrons liberados dos grupos aeetil sao transferidos a 
transportadores especiais que os passam a compostos reeeptores de eletrons na eadeia transportadora de eletrons. Os eletrons 
(e os protons que os acompanham) sao reeebidos no final da eadeia por oxigenio moleeular para formar agua. 

Glicolise 

Come9amos nossa Jornada atraves dos estagios da respira9ao eom a glicolise, um padrao quase universal nos organismos 
vivos que converte a glieose em aeido piruvieo. Em uma serie de rea96es ocorrendo no eitoplasma da celula, a glieose e 
outros monossacaridios eomseis earbonos sao quebrados em moleeulas de tres earbonos, o aeido piruvieo (Figura 4 . 12 ). Uma 


oxida9ao unica ocorre durante a glicolise, e cada molecula de glicose fomece duas moleculas de ATP. Nessa via, a molecula 
de carboidrato e fosforilada 2 vezes pelo ATP. Primeiramente, para glicose-6-fosfato (nao mostrada na Figura 4 . 12 ) e, 
posteriormente, para fintose-l,6-difosfato. O combustivel agora foi “ativado” comgrupos fosfato nessa parte “ladeira aeima” 
e consumidora de energia da glieolise, e esta sufieientemente reativo para possibilitar rea^oes subsequentes. Esse e umtipo de 


finaneiamento do debito neeessario para um retorno final em energia muitas vezes superior ao investimento energetieo inieial. 
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Figura 4.11 Visao geral da respiragao celular mostrando os tres estagios da oxidagao completa das moleculas de 
alimento a dioxido de carbono e agua. 

Na porgao “ladeira abaixo” da glicolise, a frutose-l,6-bifosfato e quebrada em dois agucares com tres carbonos, que 
sofrem uma oxidagao (eletrons removidos), com os eletrons e um dos ions hidrogenio sendo doados a nicotinamida-adenina- 
dinucleotidio (NAD^, um derivado da vitamina niacina) para produzir uma forma reduzida chamada NADH + ff. O NADH 
serve como uma molecula transportadora de eletrons de alta energia ate a cadeia transportadora final de eletrons, onde o ATP 
sera produzido. 


NAD+ + 2 H ^ NADH + H 
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Figura 4.12 Glicolise. A glicose e fosforilada em dois passes e elevada a urn nivel de energia mais alto. A 
molecula de alta energia frutose-1,6-bifosfato e quebrada em trioses fosfatadas que sao oxidadas 
exergonicamente a acido piruvico, fornecendo ATP e NADH. 

Em seguida, os dois a^ucares com tres carbonos sofrem uma serie de rea^oes, terminando com a forma^ao de duas 
moleculas de aeido pinivieo (Figura 4 . 12 ). Em dois desses passes, uma moleeula de ATP e produzida. Em outras palavras, 
cada a^ucar de tres earbonos fornece duas moleculas de ATP, e, desde que haja dois a^ucares com tres earbonos, sao geradas 
quatro moleeulas de ATP. Duas moleculas de ATP foram usadas para “ativar” a glicose inieialmente; portanto, a produ^ao 
liquida nesse ponto e de duas moleculas de ATP. As 10 rea^oes eatalisadas enzimatieamente na glieolise podemser resumidas 
como; 


Glieose + 2 ADP + 2 P; + 2 NAD+ ^ 

2 acidos piruvicos + 2 NADH + 2 ATP 

Acetilcoenzima A | Mediador estrategico na respira^ao 

No metabolismo aerobieo, as duas moleculas de aeido piruvico formadas durante a glicolise entram em uma mitocondria. 
Cada moleeula e oxidada, e um dos earbonos e liberado eomo dioxido de carbono (Figura 4 . 13 ). Os residues eom dois 
carbonos condensam-se coma coenzima A para formar acetilcoenzima A, ou acetil-CoA, e uma molecula de NADH tambem 
e produzida. 


0 acido piruvico e a forma nao dissociada do acido: 


o 


lH,—L— COOH 

o ' 

Sob condi0es fisiologicas, o acido piruvico dissocia-se em piruvato II e E correto usar os dois termos ao descrever este e outros acidos organicos 

(CH — C — -00-, 


(como 0 acido lactico ou lactato) no metabolismo. 
















A acetilcoenzima A e um composto mediador criticamente importante. Sua oxida9ao no ciclo de Krebs fornece eletrons 
energizados para gerar ATP, e tambeme um mediador erueial no metabolismo de lipidios (ver adiante). 

Ciclo de Krebs | Oxida^ao da acetilcoenzima A 

A degrada^ao (oxida^ao) do grupo aeetil com dois carbonos da acetilcoenzima A ocorre na matriz mitocondrial cm uma 
sequencia ciclica, chamada ciclo de Krebs (tambem chamado ciclo do acido citrico e ciclo do acido tricarboxilico [ciclo do 
TCA]) (Figura 4 . 14 ). A acetilcoenzima A condensa-se com um acido com quatro carbonos (acido oxalacetico), liberando 
coenzima A para reagir novamente com mais acido piruvico (ver Figura 4 . 13 ). Atraves de uma serie ciclica de rea96es, os 
dois carbonos do grupo aeetil sao liberados como dioxido de carbono, e o acido oxalacetico e regenerado. Os ions hidrogenio 
e os eletrons das oxida96es transferem-se para o NAD"^ e FAD (flavina-adenina-dinucleotidio, um outro receptor de eletrons), 
e uma liga9ao de pirofosfato e gerada na forma de guanosina trifosfato (GTP). Esse fosfato de alta energia transfere-se 
prontamente para o ADP para formar ATP. Os produtos finals do ciclo de Krebs sao CO2, ATP, NADH e FADH2: 


Unidade aeetil + 3 NAD^ + FAD + ADP + P; 
2 CO2 + 3 NADH + FADH2 + ATP 
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Figura 4.13 Formagao de acetilcoenzima A a partir do acido piruvico. 
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Figura 4.14 O Cicio de Krebs, mostrando a produgao de tres moleculas de NAD reduzido, uma molecula reduzida 
de FAD, uma molecula de ATP e duas moleculas de dioxido de carbono. As moleculas de NADH e FADH 2 


produzirao 11 moleculas de ATP quando oxidadas no sistema transportador de eletrons. 

As moleculas de NADH e FADH2 formadas produzem 11 moleculas de ATP quando oxidadas na cadeia transportadora de 
eletrons. As outras moleculas no cicio comportam-se como reagentes intermediarios e produtos continuamente regenerados 
conforme os ciclos se completam 


A respiragao celular aerobica usa oxigenio como receptor final de eletrons e libera dioxido de carbono e agua da oxidado completa dos combustiveis. 0 dioxido de 
carbono que nos e outros organismos aerobicos produzimos e removido dos nossos corpos para a atmosfera durante a respira^o externa (ver Capitulo 31). 
Felizmente para nos e outros aerobios, 0 oxigenio e continuamente produzido por cianobacterias (algas azul-esverdeadas), algas eucarioticas e plantas pelo processo 
de fotossintese. Nesse processo, os atomos de hidrogenio obtidos da agua reagem com 0 dioxido de carbono da atmosfera para gerar a^ucares e oxigenio molecular. 
Assim, urn equilibrio e obtido no nosso planeta entre oxigenio e dioxido de carbono produzidos e usados. Infelizmente, a produgao excessiva de dioxido de carbono 
pela industrializagao humana e 0 decrescimo na produgao de oxigenio em razao da nossa continua remogao de fiorestas estao ameagando esse delicado equilibrio. 
Os niveis de dioxido de carbono continuam a aumentar, levando a urn aquecimento atmosferico global causado pelo efeito estufa (ver Capitulo 37). 


Cadeia transportadora de eletrons 

A transferencia dos Ions hidrogenio e eletrons de NADH e FADH2 para 0 receptor final de eletrons, 0 oxigenio molecular, e 
completada emuma cadeia transportadora de eletrons elaborada, imersa na membrana interna das mitocondrias (Figura 4 . 15 , 
ver tambem Capitulo 3 ). Cada molecula transportadora da cadeia (sinalizada de I a IV na Figura 4 . 15 ) e um grande complexo 
transmembrana de base proteica que recebe e libera eletrons a niveis energeticos inferiores aos do transportador precedente 
na cadeia. O oxigenio e 0 receptor final dos eletrons, combinando-se com eles e com os protons para produzir agua. Assim, 












conforme os eletrons passam de um transportador ao proximo, energia livre e liberada. Parte dessa energia e usada para 
transportar ions atraves da membrana mitocondrial interna e, dessa maneira, eria um gradiente de atraves da membrana. 
O gradiente de produzido eonduz a sintese de ATP. Esse processo e chamado aeoplamento quimiosmotieo (Figura 4 . 15 ). 
De acordo com esse modelo, conforme os eletrons sao carreados pela cadeia de transporte eles ativam moleculas 
transportadoras de protons, que movem protons (ions hidrogenio) para fora e para o espa90 entre as duas membranas 
mitocondriais. Isso faz a concentra^ao de protons no espa^o intermembranas aumentar, produzindo um gradiente de difusao 
que e usado para conduzir os protons de volta a matriz mitocondrial atraves de canais especiais de protons. Esses canais sao 
complexos proteicos transmembrana formadores de ATP (ATP sintetase) que usam o movimento de protons para induzir a 
forma^ao do ATP. Por esse processo, a oxida9ao de uma molecula cm NADH forneceria tres moleculas de ATP. O FADH2 do 
ciclo de Krebs entra na cadeia de transporte de eletrons emumnivel inferior ao do NADH e, entao, fomece duas moleculas de 
ATP. Esse metodo de captura de energia e chamado de fosforila9ao oxidativa porque a forma9ao de fosfato de alta energia e 
acoplada ao consumo de oxigenio, e essas rea96es dependem da demanda de ATP por outras atividades metabolicas no 


interior da celula. 
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Figura 4.15 Fosforilagao oxidativa. A maior parte do ATP nos organismos vivos e produzido na cadeia 
transportadora de eletrons. Os eletrons removidos das moleculas combustiveis nas oxidagoes celulares (glicolise 
e ciclo de Krebs) fluem atraves da cadeia transportadora de eletrons, cujos principals componentes sao quatro 
complexos de proteinas transmembrana (I, II, III e IV). A energia dos eletrons e capturada pelos complexos 
principals e usada para empurrar H"" para fora da membrana interna da mitocondria. O gradiente de H"" criado 
eonduz H"" para o interior atraves de canais de protons (ATP sintetase) que acoplam o movimento dos H"" com a 
sintese de ATP. 
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Podemos agora calcular a produ9ao de ATP originada da oxida9ao completa da glicose (Figura 4 . 16 ). Area9ao geral e; 

Glicose + 2 ATP + 36 ADP + 36 P + 6 O2 ^ 

6 CO2 + 2 ADP + 36 ATP + 6 H2O 

O ATP foi gerado em varies pontos ao longo do caminho (Quadro 4 . 1 ). O NADH citoplasmatico produzido na glicdlise 
necessita de uma molecula de ATP para alimentar 0 transporte de eada molecula de NADH para uma mitoeondria; portanto, 
eada NADH da glicdlise produz apenas dois ATP (de um total de quatro), comparados eom os tres ATP por NADH (de urn 
total de seis) formados no interior das mitoeondrias. Somando-se os dois ATP usados nas rea96es da gliedlise, a produ9ao 
liquida pode atingir 36 moleculas de ATP por moleeula de glieose. A produ9ao de 36 ATP e um maximo tedrieo, porque 
alguns do gradiente produzido pelo transporte de eletrons podem ser usados para outras fun96es, eomo 0 transporte de 
substancias para fora oupara dentro da mitoeondria. Aeficieneia geral da oxida9ao aerdbiea da glicose e cerca de 38 %, um 
alto rendimento se comparado ao dos sistemas de conversao de energia projetados pelo homem, os quais raramente excedem 
valores de 5 a 10 %. 


Quadro 4.1 Cakulo do total de moleculas de ATP geradasnarespira^ao 
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Figura 4.16 Via para oxidagao da glicose e outros carboidratos. A glicose e degradada a acido piruvico por 
enzimas citoplasmaticas (via glicolitica). A acetilcoenzima A e formada a partir do acido piruvico e introduzida no 
cicio de Krebs. Lima molecula de acetilcoenzima A (dois carbonos) e oxidada em duas moleculas de dioxide de 





























































carbono a cada volta do ciclo. Pares de eletrons sao removidos do esqueleto de carbono do substrato em varios 
pontos da via e sao transportados por agentes oxidantes NADH ou FADH 2 para a cadeia transportadora de 
eletrons, onde 32 moleculas de ATP sao geradas. Quatro moleculas de ATP tambem sao formadas pela 
fosforilagao do substrato na via glicolitica, e duas moleculas de ATP (inicialmente GTP) sao formadas no ciclo de 
Krebs. Isso produz urn total de 38 moleculas de ATP por molecula de glicose (quantidade liquida de 36 
moleculas). O oxigenio molecular e envolvido somente no final da via metabolica como 0 receptor final de eletrons 
no final da cadeia transportadora de eletrons para produzir agua. 

A capacidade de fosforilagao oxidativa tambem e inerementada pelo elaborado dobramento da membrana mitoeondrial 
interna (as eristas mostradas na Figura 4.15 e ressaltadas na Figura 3 . 11 ), que proporeiona uma superfteie bastante grande 
para 0 estabeleeimento de mais cadeias transportadoras de eletrons e proteinas ATP sintetase. 

Glicolise anaerdbica | Geragao de ATP sem oxigenio 

Em eondigoes anaerobieas, a glicose e outros agucares com seis carbonos sao convertidos passo a passo em um par de duas 
moleculas de acido piruvico comtres carbonos durante a glicolise, descrita anteriormente (ver tambem a Figura 4 . 12 ). Essa 
serie de reagoes produz duas moleculas de ATP e duas de NADH. Na ausencia de oxigenio molecular, a oxidagao adicional do 
acido piruvico nao pode ocorrer porque, sem oxigenio como receptor final de eletrons na cadeia transportadora de eletrons, 0 
ciclo de Krebs e a cadeia transportadora de eletrons nao conseguem operar e, portanto, nao podem reoxidar 0 NADH 
produzido na glicolise. O problema e quase resolvido na maioria das celulas animais pela redugao do acido piruvico em 
acido lactico (Figura 4 . 17 ). O acido piruvico torna-se 0 receptor final de eletrons e 0 acido lactico 0 produto final da 
glicolise anaerdbica. Esse passo converte 0 NADH emNAD^, liberando-o efetivamente para ser reciclado e capturar mais 
e eletrons. Na fermentagao alcoolica (p. ex., em levedura), os passos sao identicos aos da glicdlise ate 0 acido piruvico. Um 
dos sens carbonos e entao liberado como didxido de carbono, e 0 composto com dois carbonos resultante e reduzido em 
etanol, regenerando assim 0 NAD"^. 

A eficiencia da glicdlise anaerdbica e 18 vezes inferior a da oxidagao completa da glicose em didxido de carbono e agua, 
mas suas principais virtudes sao que ela fornece uma certa quantidade de fosfato de alta energia em situagoes nas quais 0 
oxigenio esta ausente ou em baixos teores e que ele faz isso numa taxa mais elevada do que durante a fosforilagao oxidativa. 
Muitos microrganismos vivem em locais nos quais 0 teor de oxigenio esta seriamente deplecionado, como no solo encharcado, 
na lama de um lago ou do fundo do mar, ou ainda emuma carcaga em decomposigao. O musculo esqueletico dos vertebrados 
pode precisar muito de glicdlise durante atividades rapidas, quando a contragao e tao veloz e forte que 0 fornecimento de 
oxigenio aos tecidos nao e suficiente para suprir as demandas de energia apenas atraves da fosforilagao oxidativa. Em certas 
circunstancias, e usada a glicdlise anaerdbica para suplementar a fosforilagao oxidativa. Um tipo de fibra muscular (musculo 
branco) tempoucas mitocdndrias e usa glicdlise anaerdbica para produgao de ATP (ver Capitulo 29 ). Em todos os tipos de 
musculo, uma atividade intensa ou vigorosa e seguida por um periodo de aumento no consumo de oxigenio conforme 0 acido 
lactico, 0 produto final da glicdlise anaerdbica, difunde-se do musculo para 0 figado, onde e metabolizado. Uma vez que 0 
consumo de oxigenio aumenta apds a atividade pesada, diz-se que 0 animal adquiriu um deficit de oxigenio durante essa 
atividade, 0 qual e reposto quando a atividade cessa e 0 acido lactico acumulado e metabolizado - ele pode ser reconvertido 
em acido piruvico e usado na respiragao aerdbica para produzir mais ATP. 


Glicose 



Figura 4.17 Glicolise anaerobica, urn processo que ocorre em ausencia de oxigenio. A glicose e quebrada em 
duas moleculas de acido piruvico, com uma produgao liquida de duas moleculas de ATP. O acido piruvico, o 
receptor final de eletrons para os ions hidrogenio e eletrons liberados durante a formagao do acido piruvico, e 
convertido em acido lactico. O hidrogenio e os eletrons sao reciclados atraves do transportador NAD'". 

Alguns animais sao altamente dependentes da glicolise anaerobica durante atividades normals. For exemplo, aves e 
mamlferos mergulhadores usam a glicolise quase inteiramente para providenciar a energia requerida para sustentar mergulhos 
longos sem respirarera O salmao jamais atingiria os seus locals de desova nao fosse o fornecimento via glicolise anaerobica 
de quase todo o ATP usado na poderosa atividade muscular necessaria para conduzi-lo contra corredeiras e cachoeiras (ver 
Capltulo 24 ). Muitos animais parasites dispensaram inteiramente a fosforilagao oxidativa em alguns estagios dos seus ciclos 
de vida. Eles secretam produtos finals do seu metabolismo energetico relativamente reduzidos, como os acidos succinico, 
acetico e propionico. Esses compostos sao produzidos emreagoes mitocondriais que derivam varias vezes mais moleculas de 
ATP do que o ciclo da glicolise em acido lactico, embora essas sequencias sejam ainda muito menos eficientes do que a 
cadeia transportadora de eletrons aerobica. 

METABOLISMO DE LIPIDIOS 


O primeiro passo na quebra de um trigliceridio (ver Capitulo 2 ) e a sua hidrolise em glicerol e tres moleculas de acidos 
graxos (Figura 4 . 18 ). O glicerol e fosforilado e entra na via glicolitica (ver Figura 4 . 11 ). 

O restante da molecula de trigliceridio consiste em acidos graxos (ver Capitulo 2 ). For exemplo, o acido estearico e um 
dos acidos graxos de ocorrencia naturalmente abundante. 
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Figura 4.18 Hidrolise de um trigliceridio (gordura neutra) por uma lipase intracelular. Os grupos R de cada acido 
graxo representam uma cadeia de hidrocarbonetos conforme pode ser visto no exemplo do acido estearico. 

A longa cadeia de hidrocarbonetos de um acido graxo e quebrada pela oxidagao de dois carbonos por vez; estes sao 
liberados como acetilcoenzima A da extremidade da molecula (ver Figura 4 . 11 ). Embora duas ligagoes de fosfato de alta 
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energia sejamnecessarias para ativar cada fragmento de dois carbonos, a energia e derivada da redu^ao de NAD"^ e de FAD 
em NADH + e FADH2, respectivamente, e do grupo acetil conforme vai sendo degradada no ciclo de Krebs. A oxida^ao 
eompleta de uma moleeula eom 18 atomos de earbono de aeido estearieo produz 146 moleculas de ATP. Comparando-se, tres 
moleeulas de glicose (tambem eom 18 atomos de earbono no total) fomeeem 108 moleculas de ATP. Considerando que cada 
triglicerldio contem tres moleculas de acidos graxos, sao formadas no total 440 moleculas de ATP. Vlnte e duas moleculas de 
ATP sao geradas na quebra do glicerol, produzindo um total final de 462 moleculas de ATP - nao e a toa que a gordura seja 
considerada a rainha dos combustlveis animals! As gorduras sao combustiveis mais concentrados do que os carboidratos. 
Como as gorduras sao hidrocarbonetos quase puros, contem mais hidrogenio por atomo de earbono do que os a9ucares (ver 
Capitulo 2 ), e sao os eletrons energizados do hidrogenio que geram as liga96es de alta energia quando transportados atraves 
da cadeia transportadora de eletrons mitocondrial. 

Os estoques de gordura advem principalmente do excesso de gorduras e carboidratos da dicta. A acetilcoenzima A e a 
fonte de atomos de earbono usada para construir acidos graxos. Uma vez que todas as principals classes de moleculas 
organicas (carboidratos, gorduras e proteinas) podem ser degradadas em acetilcoenzima A (ver Figura 4 . 11 ), todas podem ser 
convert!das em gordura armazenada. A via da biossintese de acidos graxos assemelha-se ao reverso da via catabdlica ja 
descrita, mas necessita de um conjunto de enzimas inteiramente diferente. A cadeia do aeido graxo e construida pela 
combina9ao de dois carbonos por vez, a partir da acetilcoenzima A. Os acidos graxos obviamente necessitam de um input de 
energia para a sua sintese, ja que liberam energia quando oxidados. Esta e suprida principalmente pela energia dos eletrons da 
degrada9ao da glicose. Assim, a totalidade de ATP resultante da oxida9ao de uma moleeula de triglicerldio nao e tao grande 
quanto a calculada, pois sua sintese e armazenagem exigem uma quantidade variavel de energia. 

As gorduras estocadas sao a maior reserva de combustivel no corpo. Amaior parte da gordura utilizavel reside no tecido 
adiposo, composto por celulas especializadas empacotadas com gldbulos de trigliceridios. O tecido adiposo branco e 
amplamente distribuido na cavidade abdominal, nos musculos, ao redor de vasos sanguineos profundos, emdrgaos grandes (p. 
ex., cora9ao e rins) e especialmente sob a pele. As mulheres apresentam em media mais 30 % de gordura do que os homens, 
caracteristica grandemente responsavel pelas diferen9as morfoldgicas entre homens e mulheres. Os seres humanos podem 
acumular facilmente grandes quantidades de gordura, gerando prejuizos a saude. 

Os aspectos fisiologicos e psicologicos da obesidade sao agora investigados por muitos dentistas. Aumentam as evidencias de que a depospo de gordura corporea e 
regulada por centros de controle alimentar localizados no cerebro (regioes laterals e ventrais do hipotalamo e tronco encefalico - ver Capitulo 33 ). 0 nfvel definido 
nessas regioes determina 0 peso normal individual, 0 qual pode ser mantido acima ou abaixo do que e considerado normal para os seres humanos. Apesar do 
acumulo de evidencias de que ha um componente genetico na obesidade, as proporpes da obesidade nos EUA sao mais facilmente explicaveis pelo estilo de vida e 
habitos alimentares. Outros pafses industrializados mostram um padrao similar em dire^o ao desenvolvimento de problemas com a obesidade. 

Pesquisas revelaram que 0 metabolismo de lipfdios em indivfduos obesos parece ser anormal comparado com 0 de indivfduos magros. Essas descobertas 
resultaram no desenvolvimento de farmacos que atuam em varies estagios do metabolismo dos lipfdios, como diminuir a digestao e absorgao de lipfdios presentes 
no trato digestive, ou acelerar 0 metabolismo dos lipfdios se eles ja foram absorvidos pelo corpo. 

METABOLISMO DAS PROTEINAS 

O tbpico central de nossas considera96es sera 0 metabolismo dos aminoacidos, uma vez que compoem as proteinas e 20 deles 
sao de ocorrencia comum (Capitulo 2 ). O metabolismo dos aminoacidos e complexo, porque cada um dos 20 aminoacidos 
exige uma via separada para biossintese e degrada9ao. Os aminoacidos sao precursores das proteinas dos tecidos, enzimas, 
acidos nucleicos e outros constituintes nitrogenados que formam 0 tecido celular. O propbsito central da oxida9ao dos 
carboidratos e das gorduras e suprir energia, a maior parte necessaria a constru9ao e a manuten9ao dessas macromoleculas 
vitais. 

Quando os animais comem proteinas, a maioria e digerida no trato digestivo, liberando os aminoacidos constituintes, os 
quais sao entao absorvidos (Figura 4 . 19 ). As proteinas dos tecidos tambem sao hidrolisadas durante 0 crescimento normal, 
repara9ao e reestrutura9ao de tecidos; sens aminoacidos unem-se aqueles derivados das proteinas encontradas nos alimentos 


para entrar no reservatorio de aminoacidos. Uma por9ao do reservatorio de aminoacidos e usada para reconstruir as 
proteinas dos tecidos, mas a maioria dos animais ingere proteina em excesso. Os aminoacidos nao sao excretados em 
quantidades significativas e, assim, precisam ser metabolizados de algum outro modo. Na realidade, os aminoaeidos podem 
ser e sao metabolizados atraves de vias oxidativas para produzir fosfatos de alta energia. Resumindo, proteinas em excesso 
servem como eombustivel do mesmo modo que os earboidratos e gorduras. Sua importaneia eomo eombustivel depende 
obviamente da natureza da dieta. Nos earnivoros, que ingerem uma dieta de proteina quase pura e gordura (ver Capitulo 28 ), 
aproximadamente metade de seu fosfato de alta energia vem da oxida9ao de aminoaeidos. 

Antes que uma molecula de aminoacido possa entrar no deposito de eombustivel, o nitrogenio precisa ser removido por 
desamina9ao (o grupo amina quebra para formar amonia e um eetoacido) ou por transamina9ao (grupo amina e transferido 
para um cetoaeido para produzir um novo aminoaeido). Assim, a degrada9ao dos aminoaeidos forneee dois produtos 
prineipais, esqueletos de carbono e amonia, processados em vias diversas. Uma vez removidos os atomos de nitrogenio, os 
esqueletos carbonicos dos aminoaeidos podem ser eompletamente oxidados, em geral pela via do acido piruvieo, ou acido 
aeetieo. Esses residues entao entramnas rotas regulares para oxida9ao do eombustivel usado pelo metabolismo de gorduras e 


earboidratos (ver Figura 4 . 11 ). 
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Figura 4.19 Destino das proteinas da dieta. 

O outro produto da degrada9ao dos aminoacidos e a amonia. Ela e altamente toxica porque inibe a respira9ao por reagir 
como acido a-cetoglutarico para formar acido glutamico (umaminoacido), removendo efetivamente 0 a-cetoglutarato do ciclo 
de Krebs (ver Figura 4 . 14 ). Eliminar a amonia e poueo problematieo para os animais aquations porque ela e soluvel e 
difunde-se faoilmente no meio oiroundante atraves das superfioies respiratorias. Os animais terrestres nao podem livrar-se 
dela de maneira tao conveniente, e preoisam desintoxicar-se transformando-a em um oomposto relativamente nao toxico. Os 
dois oompostos prineipais formados sao ureia e acido lirico, embora uma variedade de outras formas nao toxioas de amonia 
seja exoretada por diferentes animais. Entre os vertebrados, os anftbios e espeoialmente os mamiferos produzem 
prinoipalmente ureia. Os repteis e as aves, assim eomo muitos invertebrados terrestres, produzem prinoipalmente acido urico 
(a excre9ao de acido urico por insetos e aves esta deserita nos Capitulos 21 e 27 , respeetivamente). 

A earacteristica prineipal, que determina a eseolha do rejeito nitrogenado, e a disponibilidade de agua no ambiente. 
Quando a agua e abundante, 0 principal residue nitrogenado e a amonia; quando a agua e eseassa, a ureia. Os animais que 
YiYcmem habitats verdadeiramente aridos usamo acido urico. O acido urico e altamente insoluvel e preeipita-se facilmente 
em solu9ao, faeilitando sua remo9ao na forma solida. A produ9ao de acido urico requer grande eonsumo de energia, mas 0 
benefleio e a eonserva9ao da agua. Os embrioes de aves e repteis beneficiam-se enormemente da exere9ao dos residues 
nitrogenados como acido urico, porque 0 residue nao pode ser eliminado atraves das caseas (ver 0 Capitulo 26 ). Durante 0 









desenvolvimento embrionario, o acido urico solido, nao prejudicial, e retido cm uma das membranas extraembrionarias. 
Quando umjovem emerge no seu novo mundo, o acido urico acumulado e descartado, juntamente com a casca e as membranas 
que sustentaramo desenvolvimento. 

[ Resumo _ 

Os sistemas vivos estao sujeitos as mesmas leis da termodinamica que governamos sistemas nao vivos. Aprimeira lei afirma 
que a energia nao pode ser destruida, embora possa mudar de forma. A segunda lei estabelece que a estrutura dos sistemas 
tende a desorganiza^ao total, ou aumento de entropia, conforme a energia e dissipada. A energia solar capturada pela 
fotossintese como energia quimica e passada atraves das cadeias alimentares, onde e usada para biossintese, transporte ativo e 
movimento, antes de, finalmente, ser dissipada como calor. Os organismos vivos podem diminuir a sua entropia e manter uma 
ordem interna alta porque a biosfera e um sistema aberto, do qual a energia pode ser capturada e usada. A energia disponivel 
para uso nas rea^oes quimicas e denominada “energia livre”. 

As enzimas sao proteinas, Ifequentemente associadas a cofatores nao proteicos, que aceleram muito as taxas das rea96es 
quimicas nos sistemas vivos. Uma enzima realiza esse trabalho ligando temporariamente o seu reagente (substrata) a um centro 
ativo em um acoplamento altamente especifico. Nessa configura^ao, as barreiras internas a ativa^ao de energia sao rebaixadas 
suficientemente para modificar o substrata, e a enzima e restaurada a sua forma original. 

A integra^ao das vias metabolicas e finamente regulada por mecanismos que controlam tanto a quantidade quanto a 
atividade das enzimas. A quantidade de algumas enzimas e regulada por certas moleculas que ligam ou desligam a sua sintese. 
A atividade enzimatica pode ser alterada pela presen^a ou ausencia de metabolitos que causam mudan^as na conforma^ao das 
enzimas e, assim, melhoram ou pioram a sua efetividade como catalisadores. 

As celulas usam a energia estocada nas liga^oes quimicas dos combustiveis organicos degradando-os atraves de uma 
serie de passes controlados por enzimas. Essa energia ligada e transferida para o ATP embalada na forma de liga96es fosfato 
de “alta energia”. O ATP e produzido a medida que e demandado pelas celulas para suprir de energia varies processes 
sintetizadores, secretores e mecanicos. 

A glicose e uma fonte importante de energia para as celulas. No metabolismo aerobico (respira9ao), a glicose com seis 
carbonos e quebrada emduas moleculas de acido piruvico comtres carbonos. O acido piruvico e descarboxilado para formar 
acetilcoenzima A com dois carbonos, um intermediario estrategico que entra no ciclo de Krebs. A acetilcoenzima A pode 
tambem ser derivada da quebra de gordura. No ciclo de Krebs, a acetilcoenzima A e oxidada a dioxido de carbono em uma 
serie de rea96es, fornecendo, no seu curso, eletrons energizados, passados a moleculas receptoras de eletrons (NAD^ e FAD). 
Os eletrons energizados, no estagio final, sao passados ao longo de uma cadeia transportadora de eletrons consistindo em uma 
serie de transportadores de eletrons localizados nas membranas internas das mitocondrias. Um gradiente de hidrogenio e 
produzido quando os eletrons sao passados de transportador a transportador e, finalmente, ao oxigenio, e ATP e gerado, 
enquanto o hidrogenio fiui ao longo do seu gradiente eletroquimico, atraves de moleculas de ATP sintetase localizadas nas 
membranas internas das mitocondrias. Um total liquido de 36 moleculas de ATP pode ser gerado de uma molecula de glicose. 

Na ausencia de oxigenio (glicolise anaerdbica), a glicose e degradada a duas moleculas com tres carbonos de acido 
lactico, fornecendo duas moleculas de ATP. Embora a glicdlise anaerobica seja muito menos eficiente do que o metabolismo 
aerdbico, ela supre a energia essencial para a contra9ao muscular quando um gasto grande de energia ultrapassa a capacidade 
do sistema de fornecimento de oxigenio de um animal; tambem e a unica fonte de gera9ao de energia para microrganismos que 
vivem em ambientes sem oxigenio. 

Os trigliceridios (gorduras neutras) sao depdsitos especialmente ricos em energia metabdlica, porque os acidos graxos 
que os compoem sao altamente reduzidos e nao contem agua. Os acidos graxos sao degradados pela remo9ao sequencial de 
unidades com dois carbonos, introduzidos no ciclo de Krebs atraves da acetilcoenzima A. 

Os aminoacidos em excesso ao exigido pela sintese de proteinas e outras biomoleculas sao usados como combustivel. 
Eles sao degradados por desamina9ao ou transamina9ao, fornecendo amonia e esqueletos de carbono. Os ultimos entram no 
ciclo de Krebs para oxida9ao. A amonia e um produto residual altamente taxico expelido rapidamente pelos animals 
aquaticos, muitas vezes, atraves das superficies respiratarias. Os animals terrestres, entretanto, convertem amonia em 
compostos muito menos taxicos, ureia ou acido urico, para elimina9ao posterior. 



[ Ouestoes de revisao _ 

1. Redija o estabelecido pela primeira e segunda leis da termodinamica. Os sistemas vivos podem aparentemente violar a 
segunda lei da termodinamica porque os seres vivos mantem um alto grau de organiza 9 ao a despeito da tendencia 
universal emdire^ao a umaumento na desorganiza^ao. Qual a explica^ao para esse paradoxo aparente? 

2. Explique o que se entende por “energia livre” em um sistema. Uma rea^ao ocorrida espontaneamente tera uma mudan^a 
positiva ou negativa na energia livre? 

3. Muitas rea^oes bioquimicas ocorrem lentamente a menos que a barreira energetica a rea 9 ao seja rebaixada. Como isso 
acontece nos sistemas vivos? 

4. O que acontece na forma 9 ao de um complexo enzima-substrato que favorece a ruptura das liga 96 es do substrata? 

5. Explique tres maneiras pelas quais as enzimas sao reguladas nas celulas. 

6 . O que e entendido por “liga 9 ao de alta energia” e por que a produ 9 ao de moleculas com essas liga 96 es poderia ser util 

aos seres vivos? 

7. Embora o ATP forne 9 a energia para uma rea 9 ao endergonica, por que nao e considerado um combustivel? 

8 . O que sao rea 96 es de oxirredu 9 ao e por que sao consideradas tao importantes no metabolismo celular? 

9. De um exemplo de um receptor final de eletrons encontrado em organismos aerobicos e anaerobicos. Por que o 

metabolismo aerobico e mais eficiente do que o anaerobico? 

10. Por que e necessario “ativar” a glicose com liga 96 es fosfato de alta energia antes que possa ser degradada em vias 
glicoliticas? 

11. O que acontece aos eletrons removidos durante a oxida 9 ao das trioses fosfatadas na glicolise? 

12. Por que a acetilcoenzima A e considerada um “mediador estrategico” na respira 9 ao? 

13. Por que moleculas de oxigenio sao importantes na fosforila 9 ao oxidativa? Quais as consequencias se elas estiverem 
ausentes por um curto periodo de tempo nos tecidos que usam rotineiramente a fosforila 9 ao oxidativa para produzirem a 
sua energia util? 

14. Explique como os animais podem gerar ATP sem oxigenio. Uma vez que a glicolise anaerobica e muito menos eficiente 
do que a fosforila 9 ao oxidativa, por que nao foi abandonada durante a evolu 9 ao? 

15. Por que as gorduras animais sao chamadas “rainhas dos combustiveis”? Qual o significado da acetilcoenzima A para o 
metabolismo dos lipidios? 

16. A quebra de aminoacidos fornece dois produtos: amonia e esqueletos de carbono. O que acontece a esses produtos? 

17. Explique a rela 9 ao entre a quantidade de agua no ambiente de um animal e o tipo de residue nitrogenado que ele produz. 
Para aprofundar seu raciocinio. Alimentos dieteticos com frequencia alertam que contem baixo teor de gorduras, mas, 
emvez disso, contem a 9 ucares. Explique por que eles, ainda assim, causamganho de peso? 
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Genetica | Uma Revisao 


O local do jardim experimental de Gregor Mendel, Brno, Republica Tcheca. 

Um codigo para todas as formas da vida 


O principio da transmissao hereditaria e um dogma central da vida na Terra: todos os organismos herdam a organiza^ao 
estrutural e funcional de seus progenitores. O que e transmitido dos pais para os descendentes e uma celula funcional (zigoto) 
que contem uma cole9ao de instru^oes em codigo, as quais ela usa para orientar suas divisoes celulares, crescimento e 
desenvolvimento e, assim, construir um corpo semelhante aqueles de seus progenitores. Essas instru96es estao na forma de 
genes, as unidades fundamentais da heran9a. Um grande triunfo da biologia moderna foi a descoberta de James Watson e 
Francis Crick, em 1953 , sobre a natureza das instru96es codificadas nos genes. O material genetico (acido 
desoxirribonucleico, DNA) e composto de bases nitrogenadas dispostas emuma cadeia quimica de unidades a9ucar-fosfato. O 
codigo genetico consiste na ordem linear, ou sequencia de bases, da cadeia do DNA. 

Como as moleculas de DNA se duplicam e passam de gera9ao para gera9ao, as varia96es geneticas podem persistir e se 
espalhar em uma popula9ao. As varia96es moleculares, chamadas muta96es, sao a maior fonte de varia9ao biologica e a 
materia-prima da evolu9ao. 

m principio basico da teoria evolutiva moderna e que os organismos adquirem sua diversidade por meio de modifica96es 
hereditarias das popula96es. Todas as linhagens de plantas e animais conhecidas sao aparentadas porque descendem de 
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popula^oes ancestrais comuns. 

A hereditariedade estabelece a continuidade das formas vivas. Apesar de pais e descendentes de determinada gera^ao 
poderem parecer diferentes, existe, contudo, para cada especie de planta e animal, uma continuidade genetica que passa de 
gera^ao para gera^ao. Os filhos herdam de seus pais uma cole^ao de informa^oes em codigo (genes) que o ovo fecundado 
usa, junto com fatores ambientais, para orientar seu desenvolvimento, que resultara em um adulto com caracteristicas flsicas 
unicas. Cada gera^ao passa para a proxima as instru^oes necessarias para a manuten^ao da continuidade da vida. 

O gene e a unidade basica da fun^ao hereditaria. O estudo sobre o que sao os genes, como sao transmitidos e como atuam 
e a ciencia da genetica. E uma ciencia que revela as causas subjacentes da semelhanga, como e vista na extraordinaria 
fidelidade da reprodu 9 ao e da variagao, o material de trabalho da evolu 9 ao organica. Todas as formas vivas usam a mesma 
fonte de informa 9 ao, transferencia e sistema de tradu 9 ao da informa 9 ao, o que explica a sua estabilidade e revela sua 
descendencia de uma forma ancestral comum. Esse e um dos mais importantes conceitos unificadores da Biologia. 

AS PESQUISAS DE MENDEL 

Aprimeira pessoa a formular os principios da hereditariedade foi Gregor Johann Mendel (1822-1884) (Eigura 5.1), ummonge 
agostiniano que vivia em Briinn (Brno), Moravia. Briinn era entao parte da Austria, mas atualmente situa-se no leste da 
Republica Tcheca. De 1856 a 1864, enquanto cultivava ervilhas emumpequeno jardimdo monasterio, Mendel examinoucom 
grande cuidado a progenie de varies milhares de plantas. Ele apresentou, com elegante simplicidade, as leis que governam a 
transmissao das caracteristicas de pais para filhos. Suas descobertas, publicadas em 1866, foramde enorme significado, vindo 
logo ap6s a publica 9 ao de Darwin On the Origin of the Species by Means of Natural Selection (A Origem das Especies). Os 
modos de heran 9 a que Mendel descreveu foram inicialmente considerados como caracteristicos das ervilhas. A partir de 
1900, 35 anos ap6s a conclusao do trabalho e 16 anos ap6s a morte de Mendel, bidlogos mostraram que os principios de 
Mendel ilustravamos sistemas hereditarios basicos da maioria das plantas, animals e fungos. 



Figura 5.1 Sete experimentos nos quais Gregor Mendel baseou seus postulados. Esses sao os resultados para a 
primeira e para a segunda geragao de cruzamentos monoibridos. 

Mendel eseolheu ervilhas do jardimpara seus experimentos elassieos porque elas tern linhagens puras que diferemumas 
das outras por earacterlstieas definidas. Por exemplo, algumas variedades tern plantas anas e outras altas; algumas linhagens 
produzem sementes lisas e outras, sementes rugosas (Figura 5.1). Mendel estudou earacterlstieas especlficas que apresentam 
atributos nitidamente contrastantes. Cuidadosamente, ele evitou earacterlstieas mais quantitativas, com variagao continua. Um 
segundo motivo para escolher ervilhas foi porque elas eram autopolinizantes, mas sujeitas a fertilizagao cruzada experimental. 


Um avango gigantesco na genetica cromossomica foi alcan^ado quando o geneticista americano Thomas Hunt Morgan e seus colegas escolheram para seus estudos 
(1910 a 1920) uma especie de mosca-da-fruta, a Drosophila melanogaster. As moscas eram material barato e facilmente criadas em garrafas no laboratorio, 
alimentadas de um meio simples de bananas e levedo. Mais importante e que elas produziam uma nova geragao a cada 10 dias, o que permitiu a Morgan coletar 
dados pelo menos 25 vezes mais rapido do que com os organismos que levam mais tempo para amadurecer, como as ervilhas. 0 trabalho de Morgan resultou no 
mapeamento dos genes nos cromossomos e fundou a disciplina da citogenetica. 














Mendel cruzou variedades com atributos contrastantes, realizando cruzamentos para cada uma das sete caracterlsticas 
mostradas na Figura 5.1. Ele removia os estames (orgao masculino da flor que contem o polen) de uma flor para evitar a 
autofecunda^ao e, entao, colocava no estigma (orgao feminino da flor) o polen da flor de uma planta de linhagem pura para a 
caracterlstica contrastante. A poliniza^ao por outras fontes, como vento e insetos, era rara e nao afetou os resultados. As 
proles desses cruzamentos sao chamadas hlbridas, signiflcando que elas contem informa 9 ao genetica de duas linhagens 
parentais diferentes. Ele coletava sementes das flores que foram objeto da fecunda^ao cruzada, plantava essas sementes 
hlbridas e examinava as plantas resultantes para as caracterlsticas contrastantes que estavam sendo estudadas. Essas plantas 
hlbridas, entao, produziam proles por autopoliniza 9 ao. 

Mendel nao conhecia nada sobre a base celular da hereditariedade, uma vez que cromossomos e genes nao haviam ainda 
sido descobertos. Embora seja admiravel o poder do intelecto de Mendel, que descobriu os principios da heran 9 a sem o 
conhecimento dos cromossomos, esses principios sao mais faceis de entender se antes revirmos o comportamento dos 
cromossomos na produ 9 ao das celulas germinativas. 

BASE CROMOSSOMICA DA HERANgA 

Nos organismos que se reproduzem sexuadamente, celulas germinativas especiais, ou gametas (ovulo e espermatozoide), 
transmitem a informa 9 ao genetica dos pais para os fllhos. Lima explica 9 ao cientiflca para os principios da genetica requeria o 
estudo microscopico das celulas germinativas, seu comportamento e a correla 9 ao entre sua transmissao e os resultados 
visiveis da heran 9 a. Suspeitava-se, desde o come 90 , que os nucleos das celulas germinativas, especialmente os cromossomos, 
forneceriam a resposta verdadeira sobre o mecanismo hereditario. Aparentemente, os cromossomos sao as unicas entidades 
transmitidas em quantidades iguais, de ambos os pais para os fllhos. 

Quando as leis de Mendel foram redescobertas, em 1900, sua correspondencia com o comportamento citologico dos 
cromossomos era obvia. Experimentos posteriores mostraram que os cromossomos transportavam a informa 9 ao genetica. 
Meiose | Divisao reducional dos gametas 

Apesar de as especies animals diferirem muito quanto aos numeros, tamanhos e formas dos cromossomos presentes em suas 
celulas somaticas, uma particularidade comum a todas e que os cromossomos ocorremaos pares. Os dois membros de umpar 
de cromossomos contem genes semelhantes que codiflcamo mesmo conjunto de caracteristicas e geralmente, mas nemsempre, 
tern 0 mesmo tamanho e forma. Os membros desses pares sao chamados cromossomos homologos, e cada membro do par e 
chamado de homologo. Elm homologo vem da mae e o outro, do pai. Um conjunto de cromossomos e formado por um 
cromossomo de cada par. As ervilhas de Mendel contem 14 cromossomos, dois conjuntos com 7 cromossomos em cada. O 
numero de cromossomos emum conjunto varia consideravelmente entre as especies. 

Sempre que um animal ou planta produz gametas, ele deve produzir celulas-filhas haploides a partir de uma celula 
progenitora diploide. A meiose e uma divisao celular especial na qual uma duplica 9 ao do material genetico de uma celula e 
seguida por duas rodadas de divisoes celulares (Figura 5.2). O resultado e um conjunto de quatro celulas-filhas, cada uma das 
quais tern apenas um membro de cada par de cromossomos homologos. Os cromossomos presentes em uma celula-fllha de 
meiose, ou gameta, formam um conjunto unico de cromossomos. O numero de cromossomos nessas celulas, que varia de 
especie para especie, e chamado numero haploide (n) de cromossomos. Quando dois gametas se unemna fecunda 9 ao, cada um 
contribui com seu conjunto de cromossomos para a nova celula formada, chamada zigoto, que tern dois conjuntos completos 
de cromossomos. O numero de cromossomos de dois conjuntos completos e chamado numero diploide (2n). Nos humanos, os 
zigotos e todas as celulas somaticas normalmente tern um numero diploide (2n) de 46 cromossomos; os gametas temo numero 
haploide (n), ou 23, e a meiose reduz de diploide para haploide o numero de cromossomos por celula. 

Assim, normalmente cada celula tern duas c6pias de cada gene que codifica determinado atributo, uma c6pia em cada 
cromossomo homdlogo. Formas altemativas de genes para o mesmo atributo sao formas alelicas ou alelos. As vezes, apenas 
umdos alelos temefeito visivel no organismo, embora os dois estej am presentes emcada celula e qualquer um dos dois possa 
ser passado para a progenie por meiose e subsequente fecunda 9 ao. 



Figura 5.2 A. Meiose em uma celula sexual com dois pares de cromossomos. Profase I, os cromossomos 
homologos se encontram encostados lado a lado, ou sinapse, formando bivalentes. Urn bivalente consiste em urn 
par de cromossomos homologos, em que cada urn tern urn par de cromatides identicas unidas por urn 
centromere. Metafase I, os bivalentes se alinham na regiao equatorial das fibras do fuse. Anafase I, os 
cromossomos que formavam os bivalentes sao puxados para polos opostos. Profase II, as celulas-filhas contem 
urn cromossomo de cada par de homologos (haploide), mas cada cromossomo esta duplicado (duas cromatides 
presas em urn centromere). Metafase II, os cromossomos se movem para a regiao equatorial das fibras do fuse. 







Anafase II, as cromatides de cada cromossomo se separam. Telofase II, sao formadas quatro celulas haploides 
(gametas), cada uma delas com cromossomos nao duplicados (uma cromatide por cromossomo). B. Na profase I 
ocorre sinapse, na qual os cromossomos homologos podem se quebrar e trocar pedagos correspondentes. As 
cromatides-irmas e a regiao de associagao intima estendem-se ao longo de todo o comprimento do bivalente. 
Proteinas de coesao especificas da meiose, chamadas complexo sinaptonemico, seguram os quatro filamentos 
do bivalente, em associagao estreita durante a sinapse. 

Os alelos sao formas alternativas do mesmo gene, que surgiram por muta^o da sequenda do DNA. Como em urn time de beisebol que tern varies arremessadores, 
mas apenas urn de cada vez pode ocupar essa posigao, apenas urn alelo pode ocupar urn loco cromossomico (pospo). Alelos alternativos para o loco podem estar no 
outro cromossomo homologo do indivfduo, o que faz esse individuo ser heterozigoto para o gene em questao. Numerosas formas alelicas de urn gene podem ser 
encontradas nos diferentes individuos de uma populagao, uma condigao chamada "alelos multiplos" (adiante). 

Durante o crescimento de um individuo, todas as eelulas que se dividem eontem os dois eonjuntos de cromossomos (a 
mitose e descrita no Capitulo 3). Nos orgaos reprodutivos, os gametas (celulas germinativas) sao formados apos a meiose, que 
separa os cromossomos de cada par de homologos. Sem essa divisao reducional, a uniao do ovulo (ovo) com o 
espermatozoide produziria 2 vezes mais cromossomos do que seus pais. 

A maioria dos eventos essenciais da meiose ocorre durante a profase da primeira divisao meiotica (Figura 5.2). Antes da 
meiose, cada cromossomo ja se duplicou, formando duas cromatides unidas por umponto, o centromero. Os dois membros de 
cada par de cromossomos homologos se encostam lado a lado (sinapse) para formar um bivalente, o que permite a 
recombinagao genetica entre os homologos pareados (adiante). Um entrelagado de proteinas de coesao especificas da meiose 
chamadas complexo sinaptonemico segura os quatro filamentos do bivalente pareados lado a lado durante a sinapse. Cada 
bivalente e composto por dois pares de cromatides (cada par e uma diade, cromatides-irmas mantidas juntas no seu 
centromero), ou quatro futuros cromossomos e, consequentemente, e chamada uma tetrade. A posigao ou localizagao de 
qualquer gene em um cromossomo e o loco do gene, e, normalmente, na sinapse, todos os locos genicos em uma cromatide 
situam-se exatamente opostos aos locos correspondentes na cromatide-irma, e tambem aos de ambas as cromatides do 
cromossomo homologo. Ao final da profase, os cromossomos encurtam e engrossam e entram, entao, na primeira divisao 
meiotica. 

Emcontraste coma mitose, os centromeros que mantemas cromatides juntas ndo se dividem na anafase. Como resultado, 
cada uma das diades e puxada em diregao a um dos polos opostos da celula por microtubulos do fiiso de divisao. Na telofase 
da primeira divisao meiotica, cada polo da celula tern uma diade de cada uma das tetrades formadas na profase. 
Consequentemente, ao final da primeira divisao meiotica, as celulas-filhas eontem um cromossomo de cada par de homologos 
da celula parental, de tal modo que o numero total de cromossomos e reduzido a haploide. Entretanto, como cada cromossomo 
eontem duas cromatides presas pelo centromero, cada celula eontem o dobro da quantidade de DNA presente emumgameta. 

A segunda divisao meiotica e mais parecida com os eventos da mitose. As diades sao separadas, no inicio da anafase, 
pela divisao de seus centromeros, e cromossomos comum so filamento se movem em diregao a cada polo. Assim, ao final da 
segunda divisao meiotica, as celulas tern numeros haploides de cromossomos e cada cromatide da tetrade original fica em 
nucleos separados. De cada celula que entra em meiose resultarn quatro celulas, cada uma comum conjunto haploide completo 
e apenas uma copia de cada gene. Na gametogenese feminina, apenas uma das quatro celulas resultantes se torna um gameta 
funcional (Capitulo 7). 

Determinagao do sexo 

Antes que a importancia dos cromossomos na hereditariedade fosse percebida no inicio do seculo 20, o controle genetico dos 
generos era totalmente desconhecido. O primeiro indicio cientifico sobre a determinagao cromossomica do sexo surgiu em 
1902, quando C. McClung observou que insetos (Hemiptera) produziam dois tipos de espermatozoides em numeros 
aproximadamente iguais. Umtipo continha, no seu conjunto normal de cromossomos, um cromossomo supostamente acessorio, 
que nao existia no outro tipo de espermatozoide. Como todos os ovulos dessa especie tinham o mesmo numero de 
cromossomos haploides, metade dos espermatozoides teria o mesmo numero de cromossomos que os ovulos e metade teria um 


cromossomo a menos. Quando um ovulo era fecundado por um espermatozoide portador de cromossomo sexual aeessorio, o 
filhote era uma femea; quando fecundado por um espermatozoide sem o cromossomo aeessorio, o filhote era um macho. Por 
esse motivo, foi feita uma distin 9 ao entre cromossomos sexuais, que determinam o sexo (e atributos ligados ao sexo) e 
autossomos, os demais cromossomos, que nao i nf luenciam o sexo. O tipo de determina 9 ao sexual descrito e ifequentemente 
chamado tipo XX-XO, indicando que as femeas tern dois cromossomos X e os machos apenas um cromossomo X (o O 
significa a ausencia do cromossomo; ver a Figura 5.3). 

Mais tarde, outros tipos de determina 9 ao do sexo foram descobertos. Nos seres humanos e cm muitos outros animais, os 
dois sexos apresentamo mesmo numero de cromossomos. Os cromossomos sexuais (XX), entretanto, sao iguais nas mulheres, 
mas diferentes (XY) nos homens. Como consequencia, um ovulo humano contem 22 autossomos + 1 cromossomo X. Os 
espermatozoides sao de dois tipos; metade tern 22 autossomos + 1 cromossomo X e metade tern 22 autossomos + 1 
cromossomo Y. O cromossomo Y e hem menor do que o X e transporta muito pouca informa 9 ao genetica. Na fecunda 9 ao, 
quando os 2 cromossomos X se juntam, os filhotes sao femininos; quando X e Y se juntam, os filhotes sao masculinos (Figura 
5.4). 
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Figura 5.3 Determinagao do sexo tipo XX-XO. Apenas os cromossomos sexuais estao representados. 

Um terceiro tipo de determina 9 ao do sexo ocorre cm aves, mariposas, borboletas e alguns peixes, no qual o macho tern 
dois cromossomos X (ou as vezes chamados ZZ) e a femea temumX e um Y (ou ZW). Finalmente, existem tanto invertebrados 
(Capitulo 17), como vertebrados (Capitulo 26) nos quais o sexo e determinado por condi 96 es ambientais ou comportamentais, 
emvez de cromossomos sexuais, oupor locos genicos cujas varia 96 es nao estao associadas a diferen 9 as visiveis na estrutura 
dos cromossomos. 

No caso dos cromossomos X e Y, os dois homdlogos sao diferentes no tamanho e morfologia. Por esse motivo, eles nao 
contem os mesmos genes. Os genes do cromossomo X ifequentemente nao tern contrapartida de alelos no diminuto 
cromossomo Y. Esse fato e muito importante na heran 9 a ligada ao sexo (adiante). 


LEIS MENDELIANAS DA HERANgA 
Primeira lei de Mendel 

A lei da segrega 9 ao de Mendel afirma que, na formagao dos gametas, fatores pareados que podem especificar fenotipos 
alternativos (atributos visiveis) se separam de tal modo que cada gameta recebe apenas um dos membros do par. Em um 
dos experimentos originals de Mendel, ele polinizou plantas alias de linhagem pura com o p61en de plantas anas de linhagem 
pura. Por conseguinte, as caracteristicas visiveis ou fenotipos dos pais eram alto e anao. Mendel observou que toda a 
progenie da primeira gera 9 ao (Ei) era alta, tao alia quanto os pais altos do cruzamento. O cruzamento reciproco - plantas anas 
polinizadas com p61en de plantas alias - dava o mesmo resultado. O fendtipo alto aparecia em toda a progenie 
independentemente do tipo de cruzamento. Obviamente, esse tipo de heran 9 a nao era uma mistura de duas caracteristicas, 
porque nenhum filhote apresentava tamanho intermediario. 





X 


X X 


I 


t 


X Y 




II 

h 

X X 

X Y 

Femea 

Macho 


Zigotos 


Figura 5.4 Determinagao do sexo tipo XX-XY. Apenas os cromossomos sexuais estao representados. 

Emseguida, Mendel autofertilizou as plantas alias de Fi e cultivou diversas centenas de filhotes, a segunda geragao (F 2 ). 
Dessa vez apareeeram os fenotipos: plantas alias e plantas anas. Mais uma vez nao oeorreu mistura (plantas de tamanho 
intermediario), mas 0 surgimento de plantas anas de todos os pais Fj altos foi surpreendente. A caracterlstica ana, observada 
emmetade dos avos, mas nao nos pais, havia reaparecido. Quando ele eontou 0 numero de plantas alias e anas na geragao F 2 , 
descobriu que havia praticamente 3 vezes mais plantas alias do que anas. 

Mendel entao repetiu esse experimento para as outras seis caraeterlsticas contrastantes que ele havia escolhido e, em 
todos os cruzamentos, obteve proporgoes muito proximas de 3:1 (ver a Figura 5.1). Esses resultados deixaram claro para 
Mendel que os determinantes hereditarios para caraeterlsticas contrastantes nao se misturam quando juntados no mesmo 
organismo. Embora a caracterlstica ana tenha desaparecido na geragao Fj, ela reapareceu com expressao total na geragao F 2 . 
Ele se deu conta de que as plantas da geragao Fi portavam determinantes (que ele chamou “fatores”) de ambos os pais, altos e 
anoes, ainda que apenas a caracterlstica alto fosse visivel. 

Deve-se distinguir a capacidade dos fatores hereditarios pareados de Mendel de influenciar 0 fenotipo da sua capacidade 
de serem transmitidos atraves dos gametas ate a proxima geragao. Quando os fatores para plantas alias e anas estao juntos na 
geragao Fi de Mendel, apenas 0 fator alia influencia 0 fenotipo. Ambos os fatores, entretanto, sao transmitidos para a geragao 
seguinte atraves dos gametas: metade dos gametas produzidos pelas plantas de Fi porta 0 fator alia e a outra metade 0 fator 
ana. 


Mendel chamou 0 fator alta de dominante e 0 fator ana, de recessive. De maneira semelhante, os outros pares de 
caraeterlsticas que ele estudou mostraram dominancia e recessividade. Sempre que um fator dominante esta presente, 0 
recessive nao e visivel. A caracterlstica recessiva aparece apenas quando ambos os fatores presentes sao recessivos. 

Ao representar os cruzamentos, Mendel usou letras como simbolos; uma letra maiuscula representa uma caracterlstica 
dominante e a correspondente minuscula representa sua alternativa recessiva. Os geneticistas modernos ainda seguem esse 
costume com Ifequencia. Assim, os fatores para plantas alias puras podem ser representados por A/A, 0 recessive pure por a/a 
e 0 hibrido das duas plantas, por A/a. Abarra indica que os aides estao em cromossomos homologos. O zigoto leva consigo a 
constituigao genetica completa do organismo. Todos os gametas produzidos por A/A devem necessariamente ser A, enquanto 
aqueles produzidos por a/a devem ser a. Fogo, um zigoto produzido pela uniao dos dois deve ser d/a, ouumheterozigoto. As 
plantas alias puras (A/A) e as plantas anas puras (a/a) sao homozigotas, 0 que significa que os fatores pareados sao 
semelhantes nos cromossomos homologos e representam copias do mesmo alelo. FIm cruzamento que envolve variagao emum 
unico loco e chamado cruzamento monoibrido. 

No cruzamento entre plantas alias e plantas anas, havia dois fenotipos: alta e ana. Com base nas formulas geneticas, 
existem tres tipos hereditarios: A/A, A/a e a/a. Estes sao chamados genotipos. Um genotipo e uma combinagao de alelos 
presente em um organismo diploide {A/A, A/a ou a/a) e 0 fenotipo e a aparencia correspondente do organismo (alto ou anao). 

Umdos cruzamentos originals de Mendel (planta alta e planta ana) pode ser representado como se segue: 
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Todas as combina 96 es possiveis dos gametas de Fi nos zigotos de F 2 produzemuma razao fenotipica de 3:1 e genotlpica 
de 1:2:1. E conveniente, emtais cruzamentos, usar 0 metodo do tabuleiro de Punnett (quadrado de Punnett) para representar as 


diferentes eombina^oes produzidas por umeruzamento. No eruzamento de F 2 , 0 seguinte esquema se apliearia: 

\ Ovulo 

P6len \ 1/2-4 1/2 a 


1/2 4 
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1/4 A/a 
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Razao: 3 alias para 1 ana 

O passo seguinte foi importante porque permitiu a Mendel testar a sua hipotese de que cada planta continha fatores de 
ambos os pais que nao se misturavam. Ele autofertilizou as plantas da gera^ao E 2 : 0 polen de uma flor feeundou 0 estigma da 
mesma flor. Os resultados mostraram que plantas anas de E 2 autopolinizadas produziam apenas plantas anas, enquanto 33% 
das plantas altas de E 2 produziam plantas altas e os outros 66 % produziam tanto plantas altas quanto anas na razao de 3:1, 
exatamente como haviamfeito as plantas de Ei. Os gendtipos e fenotipos foramos seguintes: 

r1/4 AlA todas AlA (altas homozigotas) 
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Li /2 A/a ► 1 At A. 2 A/a: 1 a/a (3 altas: 1 ana) 


Anas 1 /4 a/a todas a/a (anas homozigotas) 

Esse experimento mostrou que as plantas anas eram puras porque, quando autopolinizadas, sempre originavam plantas 
anas; as plantas altas eram altas puras e altas hibridas. Ele tambem demonstrou que, apesar de a caracteristica ana nao se 
expressar nas plantas de Ei, que eram todas altas, os fatores hereditarios para nanismo eram transmitidos para as plantas de E 2 
de forma inalterada. 

Essa ideia formou a base da lei da segrega^ao de Mendel, que postula que, sempre que dois fatores estao presentes em 
um hibrido, eles segregam-se para gametas diferentes. Os fatores pareados do genitor passam com igual Ifequencia para os 
gametas. Agora entendemos que os fatores se segregam porque situam-se em diferentes cromossomos de umpar de homdlogos, 
mas os gametas recebem na meiose apenas um cromossomo de cada par. Assim, na pratica, a lei da segrega^ao indica a 
separa^ao dos cromossomos homdlogos durante a meiose. 

A grande contribui^ao de Mendel foi a sua abordagem quantitativa da heran^a. Essa abordagem marca 0 nascimento da 
Genetica, porque, antes de Mendel, as pessoas assumiam que as caracteristicas se misturavam como duas cores de tinta, uma 
ideia que infelizmente ainda permanece na mente de muitos e que foi um problema para a teoria da sele^ao natural de Darwin 
quando ele a apresentou pela primeira vez (Capitulo 1). Se as caracteristicas se misturassem, a variabilidade se perderia na 
hibrida^ao. Com a heran^a particulada, os diferentes alelos permanecem intactos ao longo do processo hereditario e podem 
ser redistribuidos como unidades separadas, ouparticulas. 

Cruzamento-teste 

O cruzamento-teste e utilizado para determinar se um individuo que tern um fendtipo geneticamente dominante tern um gendtipo 
homozigoto ou heterozigoto para a caracteristica em questao. Quando um alelo e dominante, os individuos heterozigotos que 
tern esse alelo apresentam o fendtipo identico aos dos individuos que sao homozigotas para ele. Por esse motive, nao se pode 
determinar 0 gendtipo desses individuos apenas olhando para sens fendtipos. Por exemplo, no experimento de Mendel sobre 
plantas altas e plantas anas, e impossivel determinar a constitui 9 ao genetica das plantas altas da gera 9 ao P 2 por simples 
inspe 9 ao das plantas. Setenta e cinco por cento dessa gera 9 ao sao plantas altas, mas quais delas sao heterozigotas? 

Como Mendel concluiu, 0 teste e cruzar os individuos em questao com recessivos puros. Se a planta alta e homozigota, 
toda a descendencia de tal cruzamento-teste sera alta, assirru 








Pais A!A (alta) x a/a (ana) 

Ovulo 


A A 


Ala 

(alta hibrida) 

Ala 

(alta hibrida) 

Ala 

(alta hibrida) 

Ala 

(alta hibrida) 


Todos OS filhotes sao A/a (altas Mbridas). Se a planta alta e heterozigota, metade dos filhotes e alta e metade, ana, assim; 

Pais Ala (alta hibrida) x a/a (ana) 


P6len 



Ala 

(alta hibrida) 

ala 

(ana homozigota) 

Ala 

(alta hibrida) 

ala 

(ana homozigota) 


O cruzamento-teste e frequentemente utilizado na genetica modema para avaliar a constitui^ao genetica dos filhotes, e 
tambem quando se quer fazer linhagens homozigotas de animals ouplantas. 

Heranfa intermedidria 

Em alguns casos, nenhum dos alelos e eompletamente dominante sobre o outro, e o fenotipo do heterozigoto e diferente 
daquele de sens pais, frequentemente intermediario entre eles. Esse fato e ehamado heranfa intermediaria, on dortiinancia 
incompleta. Na fior maravilha (Mirabilis), dois alelos variantes determinam fiores vermelhas, rosa on brancas; homozigotos 
tern fiores vermelhas on braneas, mas os heterozigotos tern fiores rosa. Em determinada linhagem de galinhas, um eruzamento 
entre aquelas que tempenas pretas e as que tempenas braneas salpieadas de preto produz filhotes que nao sao einza, mas sim 
de uma cor chamada azul-andaluz (Figura 5.5). Emambos os exemplos, se as Fj sao cruzadas, as Fj temuma razao de cores de 
1:2:1 on 1 vermelho: 2 rosa: 1 branco nas fiores maravilha e 1 preto: 2 azuis: 1 branco salpicado nas galinhas andaluzas. Esse 
fenomeno e ilustrado para as galinhas como se segue: 


Pais 

P/P (penas pretas) 

X P'/E^ (penas 

brancas) 

Gametas 

todos P 

todos P' 


F. 


P/P' (todos azuis) 


Hibridos cruzados 


P/P' 

X P/P' 


Gametas 


P'/P' 

P'/P' 


Genotipos F2 

P/P 

P/P' 

P/P' 

P/P' 

Fenotipos F2 

Preto 

Azul 

Azul 

Branco 








PIP 

(preta) 


X P'lP" 
(branca salpicada) 



P/P X P/P 



1 Preta 2 Azuis 1 Branca salpicada 


(P/P) (P/P) (P/P') 

Figura 5.5 Cruzamento entre galinhas com penas pretas e brancas salpicadas de preto. Preto e branco sao 


homozigotos. O azul-andaluz e heterozigoto. 


Quando nenhum dos alelos e recessive, pode-se representar ambos por letras maiusculas e identifica-los pela adi^ao de um "apostrofo" (P') ou por letras 
sobrescritas, por exempio, P (equivale a penas pretas) e I* (equivale a penas brancas). Esse sistema para designar alelos nao e universal, especialmente para locos 
que tem alelos multiplos com padroes de dominancia complexes (adiante). 

Nesse tipo de cruzamento, o fendtipo heterozigoto e na verdade uma mistura de ambos os tipos parentais. E facil ver 
como tais observa^oes poderiam estimular a no^ao de heran^a misturada. Entretanto, no cruzamento de galinhas pretas e 
brancas ou no de flores vermelhas e brancas, apenas o fenotipo hibrido e uma mistura: seus fatores hereditarios ndo se 
misturame a descendencia homozigota temfenotipos iguais aos fenotipos parentais. 

Segunda lei de Mendel 

A segunda lei de Mendel diz respeito a estudo simultaneo de dois pares de fatores hereditarios. Por exempio, a heran^a de 
fatores para sementes amarelas versus sementes verdes influencia a heran^a de fatores para plantas altas versus plantas anas 
quando as variedades que estao sendo cruzadas diferem tanto na cor da semente como na altura da planta? Mendel realizou 
experimentos entre variedades de ervilhas que diferiam por duas ou mais caracteristicas fenotipicas, determinadas pela 
varia^ao de diferentes genes localizados em cromossomos diferentes. De acordo com a lei da segrega^ao independente de 
Mendel, genes localizados em diferentes pares de cromossomos homdlogos segregam-se independentemente durante a 
meiose. 

Mendel ja havia estabelecido que as plantas altas sao dominantes em rela^ao as anas. Ele tambem notou que os 
cruzamentos entre plantas com sementes amarelas e plantas com sementes verdes produziam, na gera^ao Ei, plantas com 
sementes amarelas; logo, amarelo era dominante emrela 9 ao a verde. O proximo passo foi fazer um cruzamento entre plantas 
que diferiam quanto a essas duas caracteristicas. Quando uma planta alta com sementes amarelas (A/A Y/Y) foi cruzada com 
uma planta ana com sementes verdes (a/ay/y), as plantas Ei cram altas com sementes amarelas, como esperado (A/a Y/y). 


Os hibridos de Fj foramentao autofecundados, e os resultados de F 2 foram aqueles mostrados na Figura 5.6. 


Pais 

A/A Y/Y 

X 

a/a y/y 


(alias, amarelas) 


(anas, verdes) 

Gametas 

F, 

todas AY 

4/a Y/y 

lodas ay 



(alias, amarelas) 



Mendel ja sabia que um eruzamento entre duas plantas de gendtipo A/a iria originar a razao 3:1. Do mesmo modo, um 
cruzamento entre duas plantas comgenotipo Y/y originaria a mesma propor^ao 3:1. Se examinarmos apenas os fendtipos alta e 
ana esperados no resultado do experimento di-hlbrido, eles apareeemna propor^ao de 12 alias para 4 anas, 0 que pode ser 
reduzido para uma propor^ao 3:1. Do mesmo modo, para eada 12 plantas que tern sementes amarelas, 4 plantas tern sementes 
verdes - outra vez uma propor^ao de 3:1. Assim, a propor^ao monolbrida prevalece para ambas as earacterlsticas quando sao 
consideradas de maneira independente. Arazao 9:3:3:1 e apenas a combina^ao das duas propor^oes 3:1. 

3:1x3:1=9:3:3:1 


Quando um dos alelos nao e conhecido, ele pode ser representado por um trago {A/-). Essa representagao e tambem usada quando estamos preocupados apenas 
com asproporgoesfenotfpicas. Otra^opoderepresentartanto/1 comocr. 





Razao: 9 alias amarelas : 3 alias verdes : 3 anas amarelas : 1 ana verde 


A/aY/y 


A/aY/Y 


a/aY/Y 


a/a Y/y 


a/a Y/y 


a/ay/y 


Pais 


Geracao F, 


Gera9ao F 


Todas 

alias 

amarelas 


Alla, amarela x 


Alla, amarela x 


A/A Y/Y 


Figura 5.6 O metodo do quadrado de Punnett para determinar as razoes dos genotipos e fenotipos em urn 
cruzamento di-hibrido para genes que se segregam independentemente. 

Os genotipos e fenotipos de F 2 sao os seguintes: 

















1 A/A Y/Y 


2 

2 

4 

A/a Y/Y 1 
A/A Y/y { 
A/a Y/y J 

9 AI—YI— 

9 amarelas alias 

1 

2 

A/A y/y 4 
A/a y/y J 

3 A /—yly 

3 verdes alias 

1 

2 

a/a y/v'l 
a/a Y/y J 

3 ala—YI— 

3 amarelas anas 

1 a/a y/y 1 ala yly 1 verdes anas 

Os resultados desse experimento mostram que a segrega 9 ao dos alelos para altura da planta e totalmente independente da 
segrega 9 ao dos alelos para eor da semente. Assim, uma outra maneira de expressar a lei de Mendel da segrega 9 ao 


independente e que copias de dois genes diferentes localizados em cromossomos diferentes (= ndo homdlogos) segregam-se 
independentemente uma da outra. O motivo e que, durante a meiose, o membro de qualquer par de eromossomos homologos 
transmitido para um gameta e independente de qualquer membro de qualquer outro par de homologos que o gameta tambem 
reeebe. Claro que, se os genes se situam muito proximos em um mesmo eromossomo, eles irao segregar-se juntos (estarao 
ligados) a menos que oeorra crossing over. Os genes que se loealizamno mesmo eromossomo mas muito distantes umdo outro 
apresentam segrega 9 ao independente porque oeorre crossing over entre eles em pratieamente todas as meioses. Genes ligados 
e crossing over sao diseutidos mais adiante. 

Uma maneira de estimar as propor^oes genotipieas e fenotipieas esperadas na progenie e eonstruir um quadrado de 
Punnett. Para um eruzamento monoibrido, isso e faeil; para um eruzamento di-hibrido, o quadrado de Punnett e trabalhoso e, 
para um eruzamento tri-hibrido, e muito tedioso. Nos fazemos essas estimativas mais faeilmente tirando proveito de ealeulos 
simples de probabilidade. O pressuposto basieo e que os genotipos dos gametas de umsexo temigual probabilidade de se unir 
eom os genotipos dos gametas do outro sexo, na propor 9 ao relativa aos numeros de eada um deles presentes. De maneira 
geral, isso e verdade quando o tamanho da amostra e grande o sufieiente e os numeros observados sao proximos aqueles 
previstos pelas leis da probabilidade. 

Definimos a probabilidade, que e a frequeneia esperada para determinado evento, eomo se segue: 

Niimero de vezes 

,,,11/, qnc um evento acontece 

Probabilidade (p) = - 

Niimero total de tentativas 
ou possibilidades para a 
ocorrencia do evento 

Por exemplo, a probabilidade (p) de uma moeda jogada para o alto eair eom a eara para eima e 1/2, porque uma moeda 
tern dois lados. A probabilidade de sair o numero tres ao rolar umdado e 1/6, porque o dado temseis lados. 

A probabilidade de eventos independentes oeorrerem juntos (eventos ordenados) envolve a regra do produto, que e 
simplesmente o produto de suas probabilidades individuais. Quando duas moedas sao jogadas para o alto simultaneamente, a 
probabilidade de obter duas earas e de 1/2 x 1/2 = 1/4, ouuma ehanee emquatro. A probabilidade de obter dois numeros tres 
simultaneamente eom dois dados e a seguinte: 

Probabilidade de dois numeros tres = l/6x 1/6 = 1/36 

Podemos usar a regra do produto para prever as razoes da heran 9 a em eruzamentos monoibridos ou di-hibridos (ou 
maiores) se os genes forem seleeionados independentemente nos gametas (eomo o sao em todos os experimentos de Mendel) 
(Quadro 5.1). 



Quadro 5.1 Utilizaqao da regra do produto para determinaras razoes genotipicas e fenoti'picas em urn cruzamento di-hibrido para 
genes selecionados independentemente. 


Gen6tipos dos pais 

4/a Wy 


X 4/a V7y 

Cruzamentos monolbridos equivalentes 

4/a X 4/a 


e Wyx Wy 

Razoes genotipicas em F, de cruzamentos monolbridos 


1/44/4 

1/4 yyy 



2/4 4/a 

2/4 y/y 



1/4 a/a 

1/4 y/y 

Razoes combinadas de dois monolbridos para determinar as razoes 


1 

[ 1/4 y/y= 1/164/4 y/y 

genotipicas di-hibridas 

1/4 4/4 

1 

2/4 y/y = 2/16 4/4 y/y 
[ 1/4 y/y = 1/16 4/4 y/y 


2/44/a 

■ 1 

[ 1/4 y/y =2/16 4/a y/y 

2/4 y/y = 4/16 4/a y/y 

1 1/4 y/y = 2/16 4/a y/y 


1/4 a/a 

' 1 

' 1/4 y/y= 1/16 a/a y/y 

2/4 y/y = 2/16 a/a y/y 
^ 1/4 y/y = 1/16 a/a y/y 

Razoes fenotipicas em F, de cruzamentos monolbridos 



! 3/4 4/- (alta), 1/4 a/a (ana) 

1 3/4 y/- (amarela), 1/4 y/y (verde) 

Razoes combinadas de dois monolbridos para determinar as razoes 

3/4 4/- 

X 

! 3/4 y/- = 9/16 4/- y/- (alta, amarela) 

fenotipicas 



1 1/4 y/y = 3/16 4/- y/y (alta, verde) 


1/4 a/a 

X 

1 3/4 y/- = 3/16 a/a W- (ana, amarela) 


I 1 /4 y/y = 1 /16 a/a y/y (ana, verde) 

Portanto, razoes fenotipicas = 9 alias, amarelas: 3 alias, verdes: 3 anas, amarelas: 1 ana, verde. 

Observe que uma amostra pequena, no entanto, pode produzir resultados bem diferentes daqueles previstos. Assim, se 
jogarmos a moeda 3 vezes e ela eair com a cara para cima nas tres, nao ficariamos surpresos. Se jogarmos a moeda 1.000 
vezes e o numero de caras for muito diferente de 500, vamos suspeitar fortemente que ha algo errado com a moeda. A 
probabilidade, entretanto, nao tern“memoria”. Aprobabilidade de uma moeda jogada eair coma cara para cima sera sempre 
1 / 2 , nao importando quantas vezes a moeda foi jogada antes ou os resultados dessas jogadas. 


Alelos miiltiplos 

Anteriormente definimos alelos como formas alternativas de um gene. Os alelos multiplos se originam de muta 96 es no mesmo 
loco genico em tempos diferentes. Qualquer gene pode solfer muta 9 ao (adiante) se houver tempo suficiente, e, assim, podem 
existir muitos alelos diferentes para um mesmo loco. Assim, em uma popula 9 ao, podem existir muitos alelos diferentes. Um 
exemplo e o conjunto de alelos multiplos que afeta a cor da pelagem de coelhos. Os diferentes alelos sao C (cor normal), 
(cor chinchila), c* (cor himalaia) e c (albino). Os quatro alelos formamuma serie com dominancia, sendo C dominante sobre 
todos os outros. O alelo dominante e sempre escrito a esquerda e o recessive, a direita: 

C/c^ = cor normal 


c'^Vc^ = cor chinchila 


cVc = cor himalaia 


c/c = albino 


Intera^ao genica 

Os tipos de cruzamentos descritos anteriormente sao simples, no sentido de que as varia 96 es nas caracteristicas resultam da 
a 9 ao de um unico gene, com apenas um efeito no fenotipo. Muitos genes, entretanto, tern mats de um efeito no fenotipo, um 
fenomeno chamado pleiotropia. Um gene cuja varia 9 ao influencia a cor dos olhos, por exemplo, pode ao mesmo tempo 
i nf luenciar o desenvolvimento de outras caracteristicas. Um alelo de determinado loco pode mascarar ou impedir a expressao 
de um gene de outro loco e que atua na mesma caracteristica, um fenomeno chamado epistasia. Um outro caso de intera 9 ao 
genica e aquele em que varies conjuntos de alelos produzem um efeito cumulativo na mesma caracteristica. Sao conhecidos 
muitos cases nos quais as varia 96 es de muitos genes diferentes podem afetar um unico fenotipo (heran9a poligenica). 

Muitas caracteristicas humanas sao poligenicas. Nesses cases, as caracteristicas, em vez de apresentarem fenotipos 
alternativos discretos, apresentam varia 9 ao continua entre os dois extremes. Cada um dos varies genes tern um alelo que 



adiciona (+) e outro que nao consegue adicionar (-) uma dose incremental ao valor do fenotipo. Essa heran 9 a dependente da 
dose e e algumas vezes chamada heran^a quantitativa. Nesse tipo de heran 9 a, as crian 9 as tern, com frequencia, fenotipo 
intermediario entre os dois pais. A varia 9 ao nos genes multiplos influencia a varia 9 ao fenotipica, mas as diferentes formas 
alelicas de cada gene permanecem inalteradas como fatores hereditarios discretos, quando sao distribuidos para varies 
genotipos. A medida que o numero de genes variaveis que afetam um fenotipo quantitative aumenta, as condi 96 es 
intermediarias entre os valores extremes do fenotipo tornam-se mais continuas (Figura 5.7). 

poligenica - 2 locos 


aaBBM 

AAbb^ABb^^^ 

AaBbUAaBBmAABBl 


158 173 188 158 165 173 180 188 155 160 165 170 175 180 185 190 

Altura em cm Altura em cm Altura em cm 

Figura 5.7 Heranga poligenica e variagao continua. Vamos supor que a variagao na altura entre 158 e 188 cm 

seja controlada por uma variagao genica com heranga intermediaria (o genotipo heterozigoto e intermediario na 
altura entre os genotipos homozigotos alternativos). A. Se um unico gene controla essa variagao, entao ha tres 
classes discretes de altura na populagao, com classes adjacentes diferindo em 15 cm: 1,58 cm, 1,73 cm e 1,88 
cm. B. Se dois genes controlam essa variagao, e cada alelo maiusculo contribui com um aumento da altura, 
havera cinco classes de altura com classes adjacentes diferindo em apenas 7 ou 8 cm: 158 cm, 165 cm, 173 cm, 
180 cm e 188 cm. C. Conforme o numero de genes que influencia a variagao aumenta, tambem aumenta o 
numero das classes de tamanho, mas a diferenga de tamanho entre as classes adjacentes diminui. O limite, a 
medida que o numero de genes aumenta muito, e uma distribuigao continua de alturas de 1,58 cm a 1,88 cm. 

Um exemplo desse tipo e o grau de pigmentagao em aeasalamentos entre pessoas que tern pele eseura e pele elara. Os 
genes eumulativos envolvidos em tais easamentos tern expressao quantitativa. Provavelmente tres ou quatro genes estao 
envolvidos na pigmentagao da pele, mas simplifiearemos nossa explieagao usando apenas dois pares de genes eom segregagao 
independente. Assim, uma pessoa eom pigmento muito eseuro tern dois genes para pigmentagao em eromossomos separados 
(A/A B/B). Cada eopia de um alelo maiuseulo eontribui eom uma unidade de pigmento. Uma pessoa com pigmento muito claro 
so temalelos (a/a b/b) que nao contribuempara cor (as sardas que ocorrem Ifequentemente na pele de pessoas muito claras se 
devem a outros genes, inteiramente independentes). Os filhos de pais muito escuros e muito claros teriam uma cor de pele 
intermediaria (A/a B/b). 

Filhos de pais que tern cor de pele intermediaria apresentam uma gama de cores de pele que depende da quantidade de 
copias de alelos para pigmentagao que herdaram As cores de suas peles variam de muito eseura (A/A B/B), a eseura (A/A B/b 
ou A/a B/B), intermediaria (A/A b/b ou A/a B/b ou a/a B/B), elara (A/a b/b ou a/a B/b), ate muito elara (a/a b/b). E possivel, 
assim, que pais heterozigotos para cor da pele produzam criangas com cores mais escuras oumais claras que as suas. 

A heranga da cor dos olhos em seres humanos e outro exemplo de interagao genica. Um alelo [B) determina se havera pigmento na camada externa da iris. Esse 
alelo e dominante sobre o alelo para ausencia de pigmento [b). Os genotipos B/B e B/b produzem geralmente olhos castanhos e o genotipo b/b, olhos azuis. 



B. Heranca 
























Entretanto, muitos genes modificadores influenciam, por exempio, a quantidade de pigmento presente, o tom do pigmento e sua distribuigao. Desse modo, uma 
pessoa com B/b pode ate ter olhos azuis se os genes modificadores determinarem ausencia de pigmento, o que explica as raras situates de crian^as com olhos 
castanhosfilhas de casais com olhos azuis. 

Heran9a ligada ao sexo 

Sabe-se que a heran 9 a de algumas caracteristicas depende do sexo do genitor que porta o gene e do sexo da prole. Uma das 
caracterlsticas ligadas ao sexo mais bem conhecidas e a hemofilia (ver o Capltulo 31). Outro exempio e a cegueira para as 
cores vermelha e verde, na qual essas cores sao indistingulveis em varies graus. Homens com cegueira para cores sao muito 
mais numerosos do que mulheres com esse problema. Quando uma mulher apresenta cegueira para cores, seu pai tambem tern 
essa cegueira. Alem disso, se uma mulher com visao normal e que e portadora da cegueira para cores (a portadora e 
heterozigota para o gene e e fenotipicamente normal) tern filhos homens, metade deles tern a probabilidade de ter cegueira para 
cores, nao importando se o pai tern visao normal oualterada. Como se explicam essas observa 96 es? 

A cegueira para cores e a hemofilia sao caracterlsticas recessivas cujos genes localizam-se no cromossomo X. Bias 
expressam-se fenotipicamente nas mulheres quando ambos os genes sao defeituosos e, nos homens, quando apenas um gene 
defeituoso esta presente. O padrao de heran 9 a desses defeitos e ilustrado para a cegueira para cores na Figura 5.8. Quando a 
mae e portadora e o pai e normal, metade dos filhos, mas nenhuma das filhas, tern cegueira para cores. Mas, se o pai tern 
cegueira para cores e a mae e portadora, metade dos filhos e metade das filhas tern a cegueira (na media e em uma amostra 
grande). E facil entender agora por que tais defeitos sao muito mais predominantes nos homens; um unico gene recessivo 
ligado ao sexo tern efeito visivel no homem porque ele so tern um cromossomo X. Qual seria o resultado de um casamento 
entre uma mulher homozigota normal e um homem com cegueira para cores? 

Outro exempio de caracteristica ligada ao sexo foi descoberto por Thomas Hunt Morgan (1910) na Drosophila. A cor 
normal do olho dessa mosca e o vermelho, mas ocorrem muta 96 es para olhos brancos (Figura 5.9). O cromossomo X temum 
gene para cor de olho. Se machos com olhos brancos e femeas com olhos vermelhos, ambos de linhagens puras, sao cruzados, 
toda a prole Fj tern olhos vermelhos porque essa caracteristica e dominante (Figura 5.9). Se esses filhotes Fi sao cruzados uns 
com os outros, todas as femeas F 2 tern olhos vermelhos, metade dos machos tern olhos vermelhos e a outra metade, olhos 
brancos. Nessa gera 9 ao nao aparecem femeas com olhos brancos, so os machos apresentam a caracteristica recessiva (olhos 
brancos). O alelo para olhos brancos e recessivo e deveria afetar a cor dos olhos apenas em homozigose. Entretanto, como 0 
macho so tern um cromossomo X (0 Y nao tern gene para cor de olho), os olhos brancos aparecem sempre que 0 cromossomo 
X fiver 0 alelo para essa caracteristica. Os machos sao hemizigotos (uma unica copia de um loco genico esta presente) para 
caracteristicas situadas no cromossomo X. 

Se 0 cruzamento reciproco e feito com femeas de olhos brancos e machos de olhos vermelhos, todas as femeas Fi tern 
olhos vermelhos e todos os machos, olhos brancos (Figura 5.10). Se essa prole Fi e intercruzada, a gera 9 ao F 2 tern numeros 
iguais de femeas e machos com olhos vermelhos e olhos brancos. 

Liga^ao autossomica e crossing over 

Ligafao 

Apos a redescoberta das leis de Mendel, em 1900, ficou claro que, contrariando a segunda lei de Mendel, nem todos os 
fatores segregam-se independentemente. Na verdade, muitos sao herdados juntos. Uma vez que 0 numero de cromossomos em 
todos os organismos e relativamente pequeno comparado ao numero de caracteristicas, cada cromossomo deve conter muitos 
genes. Todos os genes presentes em um cromossomo sao ligados. A liga 9 ao especifica que os genes que estao no mesmo 
cromossomo, bem como todos os genes presentes em cromossomos homologos, pertencem a um mesmo grupo de liga 9 ao. 
Portanto, devemexistir tantos grupos de liga 9 ao quantos foremos pares de cromossomos. 

Os genetidstas comumente usam a palavra "ligado" com dois significados diferentes. Ligado ao sexo refere-se a heranga de uma caracteristica que esta nos 
cromossomos sexuais e, assim, sua expressao fenotipica depende do sexo do organismo e dos fatores ja discutidos. Ligagao autossomica, ou simplesmente ligado, 
significa a heranga dos genes de determinado cromossomo autossomico. As letras utilizadas para representar tais genes sao geralmente escritas sem a barra entre 
elas, 0 que indica que estao em um mesmo cromossomo. Por exempio, AB/ab indica que os genes A e B estao em um mesmo cromossomo. E interessante notar que 


Gera9ao F, 


Mendel estudou sete caracterfsticas de ervilhas e todas segregavam-se independentemente, porque estao em sete cromossomos diferentes. Se ele houvesse 
estudado oito caracterfsticas, ele nao teria observado segregate independence para duas das caracterfsticas, porque as ervilhas so tern sete pares de cromossomos 
homologos. 
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Figura 5.8 Heranga ligada ao sexo da cegueira para vermelho e verde nos seres humanos. A. Mae portadora e 
pai normal produzem cegueira para cores em metade de seus filhos, mas em nenhuma de suas filhas. B. Metade 
dos filhos e das filhas de uma mae portadora e de urn pai com cegueira para cores apresentam cegueira para 



cores. 
































































FIgura 5.9 Heranga da cor do olho, ligada ao sexo, na mosca-da-fruta Drosophila melanogaster. A. Olhos 
vermelhos e brancos da D. melanogaster. B. Os genes para cor do olho estao no cromossomo X, o Y nao tern 
genes para cor de olho. O vermelho normal e dominante sobre o branco. Femeas de olhos vermelhos 
homozigotas cruzadas com machos de olhos brancos resultam em todos com olhos vermelhos na Fi. As razoes 
da F 2 dos cruzamentos da Fi sao uma femea homozigota de olhos vermelhos e uma femea heterozigota de olhos 
vermelhos para urn macho de olhos vermelhos e urn macho de olhos brancos. 



Figura 5.10 Cruzamento reciproco ao da Figura 5.9 (femeas homozigotas de olhos brancos com machos de 
olhos vermelhos) origina, na Fi, machos de olhos brancos e femeas de olhos vermelhos. A F 2 apresenta numeros 
iguais de femeas de olhos vermelhos e femeas de olhos brancos, bem como de machos de olhos vermelhos e 
femeas de olhos brancos. 

Na Drosophila existem quatro grupos de ligagao que correspondem aos quatro pares de cromossomos presentes. Em 
geral, cromossomos pequenos tern grupos de ligagao pequenos e cromossomos grandes, grupos grandes. 

Crossing over 

A ligagao, entretanto, geralmente nao e completa. Se realizarmos um cruzamento di-Mbrido em animais como a Drosophila, 
descobriremos que caracteristicas ligadas se separam em determinada porcentagem da prole. A separagao de caracterlsticas 
associadas no mesmo cromossomo ocorre por causa do crossing over. 

Durante a demorada profase da primeira divisao meiotica, os cromossomos homologos pareados se quebram e trocam 
porgoes equivalentes, ou seja, os genes passam de um cromossomo para seu homologo, e vice-versa (Figura 5.11). Cada 
cromossomo e formado por duas cromatides-irmas, e os cromossomos pareados (quatro cromatides no total) sao mantidos 
juntos por uma estrutura proteica chamada complexo sinaptonemico. Quebras e trocas ocorremempontos correspondentes das 
cromatides nao Irmas (quebras e trocas tambem ocorrem entre cromatides-irmas, mas geralmente nao tern significado genetico 
porque as cromatides-irmas sao identicas). O crossing over e um modo de trocar genes entre cromossomos homologos e, 
assim, aumentar muito a quantidade de recombinagao genetica. A frequencia de crossing over varia dependendo da especie e 
regiao do cromossomo, mas, geralmente, pelo menos um e frequentemente varies crossing over ocorrem por bivalente cada 
vez que os cromossomos pareiam-se. 

Como a frequencia de recombinagao e proporcional a distancia entre os locos, pode-se determinar a posigao linear 
relativa de cada loco. Genes muito distantes em cromossomos muito grandes podem segregar-se independentemente porque, 
em cada meiose, a probabilidade de ocorrer um crossing over entre eles e proximo de 100%. Sabe-se que tais genes estao no 
mesmo cromossomo apenas porque cada um deles e, por sua vez, ligado geneticamente a outros genes do cromossomo que 


estao localizados fisicamente entre eles. Trabalhosos experimentos geneticos seguidos por projetos de sequenciamento do 
genoma mapearam os varios milhares de genes distribuidos pelos quatro eromossomos da Drosophila melanogaster. 



Figura 5.11 Crossing over durante a meiose. Cromatides nao irmas trocam pedagos, de tal mode que nenhum 
dos gametas resultantes e igual ao outre. O gene X esta mais distante do gene Y do que este esta do gene Z; 
desse mode, no crossing over, o gene X e mais frequentemente separado do gene Y do que Y e de Z. 
Aberragoes cromossomicas 

Os desvios estruturais e numericos da norma que afetam muitos genes ao mesmo tempo sao chamados aberragoes 
cromossomicas. As vezes sao chamados de mutagoes cromossomicas, mas o termo “mutagao” habitualmente refere-se a 
alteragoes qualitativas emumgene (as mutagoes genicas sao discutidas adiante). 

Apesar da incrivel precisao da meiose, as aberragoes cromossomicas sao um acontecimento comura Bias causam muitas 
malformagoes geneticas nos seres humanos. Estima-se que 5 em cada 1.000 pessoas nasgam com graven defeitos geneticos 
atribuiveis a anomalias cromossomicas. Um mimero ainda maior de embrioes com defeitos cromossomicos e abortado 
espontaneamente, numero esse bem maior do que o dos que sobrevivem ate o nascimento. 

As alteragoes nos numeros dos eromossomos sao chamadas euploidia, quando ha acrescimo ou perda de conjuntos 
inteiros de eromossomos, e de aneuploidia, quando umunico cromossomo e acrescido ou subtraido de umconjunto. Lembre- 
se de que um“conjunto” de eromossomos contem um membro de cada par de homologos, como seria encontrado no nucleo de 
um gameta. O tipo mais comum de euploidia e a poliploidia, ou a ocorrencia de tres ou mais conjuntos de eromossomos em um 
organismo. Umorganismo com tres oumais conjuntos completos de eromossomos e chamado poliploide. Essas aberragoes sao 
muito mais comuns em plantas do que em animais. Os animais sao muito menos tolerantes a aberragoes cromossomicas, 
especialmente aqueles em que a determinagao do sexo requer um equilibrio preciso entre o numero de eromossomos sexuais e 
0 de autossomos. Muitas especies de plantas domesticas sao poliploides (algodao, trigo, maga, aveia, tabaco e outras), e 
talvez 40% das especies de plantas florescentes podem ter se originado dessa maneira. Os floricultores preferem as 
poliploides porque estas frequentemente temflores comcoloragao mais intensa e crescimento vegetativo mais vigoroso. 

A aneuploidia e geralmente causada pelo Ifacasso na separagao de um par de eromossomos homologos durante a meiose 
(nao disjungao). Se um par de eromossomos nao se separa durante a primeira ou segunda divisao da meiose, ambos os 
membros vao para um polo e nenhum vai para o outro. Essa condigao resulta em que pelo menos um gameta ou um corpusculo 
polar tenha n - \ eromossomos e o outro, n + 1. Se um gameta n - 1 e fecundado por um gameta normal n, resulta um individuo 
monossomico. A sobrevivencia e rara porque a ausencia de um cromossomo resulta em um desequilibrio nas instrugoes 
geneticas. Os individuos trissomicos, resultado da fusao de um gameta normal n com um gameta n + \, sao muito mais 
provaveis de sobreviver, principalmente os trissomicos para eromossomos pequenos. Varios tipos de condigoes trissomicas 
ocorrem nos seres humanos. A mais conhecida e, talvez, a trissomia 21 ou sindrome de Down. Como o nome indica, ela 
compreende um cromossomo 21 extra combinado com o par de eromossomos 21 e e causada pela nao disjungao desse par 
durante a meiose. O erro ocorre de maneira espontanea e raramente existe historia familiar da anomalia. Entretanto, o risco de 
aparecimento aumenta extraordinariamente como aumento da idade da mae; ele e 40 vezes mais Ifequente emmulheres acima 
dos 40 anos de idade do que emmulheres comidades entre 20 e 30 anos. Nos casos emque a idade materna nao e a causa, 20 


a 25% das trissomias 21 resultam de nao disjun 9 ao durante a espermatogenese, ou seja, tern origem paterna e parecem ser 
independentes da idade do pai. 

Uma si'ndromee um grupo de sintomas assodados a determinada doen^a ou anomalia, apesar de que nem todos os sintomas estao necessariamente presentes em 
todos os pacientes com o problema. Um medico ingles, John Langdon Down, descreveu, em 1866, a sindrome cuja causa subjacente e a trissomia 21. Como Down 
achou que as caracteristicas facials dos individuos afetados tinham aparencia mongoloide, a condi^o foi chamada mongolismo. As semelhan^as, no entanto, sao 
superficiais, e os nomes atualmente aceitos sao trissomia 21 e sindrome de Down. Dentre as varias caracteristicas da condigao, a mais incapacitante e a diminui^o da 
cognigao. Esta e outras aberrates cromossomicas sao diagnosticadas antes do nasdmento por um procedimento chamado exame das vilosidades coridnicas (em ingles, 

CVS - chorionic villus sampling). 0 medico insere um cateter ou agulha hipodermica atraves da parede abdominal da mae e dentro de pequenas protuberancias da 
placenta chamadas vilosidades corionicas. As celulas das vilosidades corionicas sao geneticamente identicas as celulas do feto. As celulas sao cultivadas em cultura, e 
seus cromossomos sao examinados e outros testes sao realizados. Se for diagnosticado um defeito congenito grave, a mae tern a op^o de realizar um aborto.* Como 
um "bonus" extra, o sexo do feto pode ser descoberto pela observa^o dos cromossomos sexuais. Alternativamente, a dosagem de determinadas substancias no soro 
da mae pode detectar cerca de 60% dosfetos com sindrome de Down. 0 grau de acuidade da ultrassonografia e de mais de 80%. 

Em todas as especies diploides, o desenvolvimento normal requer exatamente dois de cada tipo de autossomos 
(eromossomos nao sexuais). A nao disjun 9 ao pode eausar trissomias de outros cromossomos, mas, como estas causam 
desequilibrio de muitos produtos genicos, elas quase sempre resultam em morte, antes ou logo depots do nascimento. 
Entretanto, cada celula requer apenas um cromossomo X funcional (o outro esta inativado nas femeas). A nao disjun 9 ao dos 
cromossomos sexuais e mais bem tolerada, mas geralmente causa esterilidade e anomalias nos orgaos sexuais. Por exemplo, 
um ser humano com XXY (sindrome de Klinefelter) e fenotipicamente masculino, geralmente esteril e com algumas 
caracteristicas sexuais secundarias femininas. Apresen 9 a de apenas umX (e nenhum Y) e geralmente letal para os embrioes, 
mas os que chegam a nascer apresentam fenotipo feminino e algumas anomalias de desenvolvimento (sindrome de Turner). A 
unica condi 9 ao aneuploide que nao possui efeitos fenotipicos anormais e a presen 9 a de um cromossomo Y adicional em 
machos (XYY). Como este carrega poucos genes, um cromossomo Y adicional nao afeta o desenvolvimento normal, embora 
aqueles que o possuem, em media, apresentemuma taxa de crescimento mais elevada e altura na fase adulta acima da media. 

As aberra 96 es estruturais envolvem muitos genes de um cromossomo. Uma parte do cromossomo pode estar invertida, o 
que resulta na disposi 9 ao linear dos genes estar de maneira inversa (inversao); cromossomos nao homologos podem trocar 
peda 90 s (transloca9ao); blocos inteiros de genes podem ser perdidos (dele9ao), geralmente causando defeitos graves do 
desenvolvimento, ouuma por 9 ao extra de cromossomo pode estar incorporada a um cromossomo normal (dup]ica9ao). Essas 
altera 96 es estruturais ffequentemente produzem altera 96 es fenotipicas. As duplica 96 es, apesar de raras, sao importantes para a 
evolu 9 ao porque fornecem informa 9 ao genetica adicional que podera permitir novas fun 96 es. 

TEORIA DOS GENES 
Conceito de gene 

Wilheln Johannsen, em 1909, cunhou o termo “gene” (Gr. genos, descendencia) para designar os fatores hereditarios de 
Mendel. Inicialmente, os genes foram considerados subunidades indivisiveis dos cromossomos em que se localizam Estudos 
posteriores comalelos multiplos mutantes demonstraram que os alelos sao, na verdade, divisiveis pela recombina 9 ao, ou seja, 
porgdes de um gene sao separaveis. Alem disso, partes de muitos genes de eucariotas sao separadas por se 96 es de DNA que 
nao codificam nenhuma parte do produto final (introns). 

Como unidade principal da informa 9 ao genetica, um gene codifica produtos essenciais para a estrutura e metabolismo de 
todas as celulas. Por causa da sua capacidade de sofrerem muta 96 es e de serem rearranjados emdiferentes combina 96 es, os 
genes sao unidades de varia 9 ao importantes no processo de evolu 9 ao. Os genes mantemsuas identidades por muitas gera 96 es, 
apesar das mudan 9 as mutacionais em algumas partes de sua estrutura. 

A Hipotese um gene-um polipepttdio 

Uma vez que os genes atuam infiuenciando fenotipos variaveis, podemos inferir que sua a 9 ao segue o esquema; gene ^ 
produto genico ^ expressao fenotipica. Alem disso, os produtos especificos dos genes sao moleculas de RNA, que 


frequentemente especificam determinado polipeptidio. Os polipeptidios formam proteinas que atuam como enzimas, 
anticorpos, hormonios e elementos estruturais emtodo o corpo. 

O primeiro estudo bem documentado e claro a correlacionar os genes e as enzimas foi feito com Neurospom, fungo 
comum do pao, por Beadle e Tatum no inlcio da decada de 1940. Esse organismo era ideal para o estudo da fun 9 ao genica por 
varios motivos: esses fungos sao muito mais simples de manipular do que as moscas-das-frutas, eles crescem rapidamente em 
um meio qulmico bem definido e sao organismos haploides, livres das complica^oes causadas pelas rela^oes de dominancia 
entre os alelos. Alemdisso, as muta 96 es sao facilmente induzidas pela irradia 9 ao com luz ultravioleta. Cada linhagem mutante 
utilizada por Beadle e Tatum era deficiente para uma enzima, o que impedia tal linhagem de sintetizar uma ou mais moleculas 
complexas. 

Com base nesses experimentos Beadle e Tatum fizeram uma formula 9 ao importante e excitante; cada gene produz uma 
enzima. Por este trabalho eles receberam o Premio Nobel de 1958 para Fisiologia ou Medicina. A nova hipotese foi sem 
demora validada pela pesquisa de varias vias de biosslntese. Centenas de doen 9 as herdadas, incluindo dezenas de doen 9 as 
hereditarias humanas, sao causadas por muta 9 ao emumunico gene que resulta na ausencia de uma enzima especlfica. Sabemos 
atualmente que determinada protelna pode conter varias cadeias de aminoacidos (polipeptidios), e que cada uma delas e 
produzida por um gene diferente e que nem todas as proteinas produzidas por um gene sao enzimas (p. ex., proteinas 
estruturais, anticorpos, proteinas de transporte e hormonios). Alemdisso, os genes que comandama sintese dos varios tipos de 
RNA nao foram incluidos na formula 9 ao de Beadle e Tatum. Assim, um gene pode ser definido de modo mais abrangente como 
uma sequencia de dcido nucleico (geralmente DNA) que codifica um polipeptidio funcional ou uma sequencia de RNA. 

ARMAZENAMENTO E TRANSFERENCIA DA INFORMAgAO GENETICA 
Acidos nucleicos | Base molecular da heran^a 

As celulas contem dois tipos de acidos nucleicos: o acido desoxirribonucleico (DNA), que e o material genetico, e o acido 
ribonucleico (RNA), que atua na sintese de proteinas. Ambos sao polimeros formados por unidades repetidas chamadas 
nucleotidios. Cada nucleotfdio e formado por tres partes: um a9ucar, uma base nitrogenada e um grupo fosfato. O a 9 ucar e 
uma pentose (5 carbonos) - no DNA, e a desoxirribose e, no RNA, a ribose (Figura 5.12). 

As bases nitrogenadas dos nucleotidios tambem sao de dois tipos: pirimidinas, cuja estrutura caracteristica e umunico 
anel comcinco membros, e as purinas, que contem dois aneis ligados. Purinas e pirimidinas contem nitrogenio emseus aneis, 
junto com carbono e, por isso, sao chamadas “nitrogenadas”. As purinas no RNA e no DNA sao adenina e guanina (Quadro 
5.2). As pirimidinas no DNA sao timina e citosina e, no RNA, uracila e citosina. Os atomos de carbono das bases sao 
numerados (para identifica 9 ao) de acordo com a nota 9 ao padrao da Bioquimica (Figura 5.13). Os carbonos da ribose e 
desoxirribose tambem sao numerados, mas, para distingui-los dos carbonos das bases, os numeros dos carbonos dos a 9 ucares 
aparecem com apostrofo (ver Figura 5.12). 
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Figura 5.12 Ribose e desoxirribose, os agucares pentoses dos acidos nucleicos. Um atomo de carbono situa-se 
em cada um de quatro cantos do pentagono (numerados de 19 a 49). A ribose tern um grupo hidroxila (-OH) e um 







hidrogenio no carbono numero 29; a desoxirribose tern dois hidrogenios nessa posigao. Atribuiram-se numeros 
primes aos atomos de carbono na ribose ou desoxirribose para representar suas posigoes no agucar e numeros 
que nao sao primes para indicar as posigoes dos carbonos ou nitrogenios nos aneis de purina ou pirimidina das 
bases nucleotidicas (ver Figure 5.13). 


Quadro 5.2 Componentes quimkos do DNA e do RNA. 
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Figura 5.13 Purinas e pirimidinas do DNAe do RNA. 

No DNA, a “coluna vertebral” da molecula e formada por acido fosforico e desoxirribose; as bases nitrogenadas se ligam 
a essa estrutura (Figura 5.14). A termina^ao 5’ da coluna vertebral tern urn grupo fosfato no carbono 5’ da ribose, e a 
termina^ao 3’ temum grupo hidroxila no carbono 3’. Uma das descobertas mais interessantes e mais importantes sobre os 
acidos nucleicos, entretanto, e que o DNA nao e uma cadeia unica de polinucleotidios; ele tern duas cadeias complementares 
que sao ligadas com precisao por pontes de hidrogenio especificas entre as purinas e pirimidinas. O numero de adeninas e 
igual ao de timinas, e o numero de guaninas e igual ao de citosinas. Esse fato sugere um pareamento das bases: adenina com 
timina (AT) e guanina comcitosina (GC) (ver Figuras 1.16 e 5.15). 

O resultado e uma estrutura de escada (Figura 5.16). As partes verticals sao as colunas de agucar-fosfato e os degraus sao 
as bases nitrogenadas pareadas, AT ou CG. Contudo, a escada e torcida cm uma dupla-helice com aproximadamente 10 pares 







de bases em cada volta completa da helice (Figura 5.17). As duas cadeias do DNA seguem em dire^oes opostas 
(antiparalelas), e a termina9ao 5’ de uma cadeia e oposta a termina9ao 3’ da outra (Figura 5.17). As duas cadeias sao tambem 
complementares; a sequencia de bases de uma das cadeias determina a sequencia de bases da outra. 

A estrutura do DNA e amplamente considerada como a descoberta mais importante do seculo 20. Ela foi baseada nos 
estudos de dilra9ao dos raios X feitos por Maurice H. F. Wilkins e Rosalind Franklin e nas propostas engenhosas de Francis 
H. C. Crick e James D. Watson, publicadas em 1953. Por esse trabalho, Watson, Crick e Wilkins forammais tarde agraciados 
com 0 Premio Nobel de Fisiologia ou Medicina. Rosalind Franklin nao foi incluida porque ela morreu antes da premia9ao. 



Figura 5.14 Segao de uma cadeia de DNA. A cadeia de polinucleotidios e formada por uma “coluna vertebral” de 
molecules de acido fosforico e de agucar desoxirribose. Cada agucar se liga a uma base nitrogenada. Mostradas 
de cima para baixo estao adenina, guanina, timina e citosina. 

O RNA tern estrutura semelhante a do DNA, mas consiste em uma mica cadeia de polinucleotidios (com excegao de 
alguns virus), tern ribose em lugar da desoxirribose e tern uracila em vez de timina. Os RNA ribossomico, de transferencia e 
mensageiro sao os tipos mais abundantes e mais bem conhecidos (fungoes descritas adiante), mas sao tambem conhecidos 
muitos RNA estruturais e regulatorios, como os microRNA. 

Cada vez que uma celula se divide, a estrutura do DNAprecisa ser fielmente copiada nas celulas-filhas. Isso e chamado 
replicagao (Figura 5.18). Durante a replicagao, as duas cadeias da dupla-helice se separam, e cada uma delas serve como 
molde para a sintese de uma nova cadeia. Uma enzima (DNA polimerase) catalisa a construgao de uma nova cadeia de 
polinucleotidios com um grupo timina ligando-se de maneira oposta ao do grupo adenina da cadeia molde, um grupo guanina 
ligando-se a um grupo citosina da cadeia molde, e vice-versa. A DNA polimerase sintetiza novas cadeias apenas na diregao 


de 5’ para 3’. Como as cadeias originals de DNA sao antiparalelas, uma na dire 9 ao de 5’ para 3’ e a outra na dire^ao de 3’ 

para 5’, a sintese ao longo de uma delas e continua e, na outra, forma-se uma serie de fragmentos, cada umdos quais come 9 a 

eomuma termina 9 ao 5’ e vai emdire 9 ao a uma termina 9 ao 3’ (Figura 5.18). 
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Figura 5.15 Posigoes das pontes de hidrogenio entre timina e adenina e entre citosina e guanina, no DNA. 
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Figura 5.16 DNA mostrando como o pareamento complementar das bases entre a “coluna vertebral” de agucar- 
fosfato mantem a dupla-helice com urn diametro constante ao longo de toda a molecula. Os pontos vermelhos 
































representam as tres pontes de hidrogenio entre cada citosina e guanina e as duas pontes de hidrogenio entre 
cada adenina e timina. 
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Figura 5.17 A molecula de DMA. 


O DNA codifica por meio da sequencia de bases 


Como 0 DNA e o material genetico e contem uma sequencia linear de pares de bases, um prolongamento obvio do modelo de 
Watson e Crick e que a sequencia de pares de bases do DNA codifica a sequencia de aminoacidos de uma proteina e e 
colinear com essa sequencia da proteina. A hipotese da codilrca 9 ao deve explicar como uma fileira formada por quatro bases 
diferentes - um alfabeto de quatro letras - pode determinar a sequencia de 20 aminoacidos diferentes. 

No processo de codifica 9 ao, obviamente nao pode haver uma correspondencia de 1:1 entre quatro bases e 20 
aminoacidos. Se a unidade do codigo fossem duas bases, apenas 16 aminoacidos (4^) poderiam ser codificados, o que nao 
poderia especificar todos os 20 aminoacidos encontrados nas proteinas. Logo, a unidade do c6digo deve center pelo menos 
tres bases, ou tres letras, porque assim quatro bases arranjadas emtrincas poderiam codificar 64 possiveis aminoacidos (4^). 
Um c6digo de trincas permite uma consideravel redundancia de trincas (c6dons), porque o DNA codifica apenas 20 






aminoacidos. Trabalhos posteriores confirmaram que praticamente todos os aminoacidos sao codificados por mais de um 
codigo de trinca. 

O DNA apresenta uma estabilidade surpreendente, tanto nos procariotas como nos eucariotas. E interessante notar que ele 
e suseetivel a danos por substaneias qmmicas nocivas do ambiente e pela radia 9 ao. Esses danos geralmente nao sao 
permanentes porque as eelulas tern um efieiente sistema de reparo. Varies tipos de dano e de reparo sao eonhecidos, e um 
deles e o reparo por excisao. A radia 9 ao ultravioleta frequentemente danifiea o DNA fazendo com que pirimidinas adjacentes 
se unam por liga 96 es covalentes, impedindo a transcri 9 ao e a replica 9 ao. Um grupo de enzimas “reconhece” a cadeia 
danificada e remove o dimero de pirimidinas, junto com varias bases adjacentes. A DNA polimerase, entao, sintetiza, de 
acordo com as regras de pareamentos das bases e usando como modelo a cadeia integra, o fragmento de cadeia removido, e a 
enzima DNA ligase une as termina 96 es do novo fragmento com a cadeia antiga. 
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Figura 5.18 Replicagao do DNA. As cadeias do DNA original se separam e a DNA polimerase sintetiza as 
cadeias-filhas, usando a sequencia de bases das cadeias originais como molde. Como a sintese sempre ocorre 
na diregao 5' para 3', a sintese em uma das cadeias e continua e a outra cadeia e sintetizada como uma serie de 
fragmentos. 

A transcrigao e o papel do RNA mensageiro 

A informagao esta codificada no DNA, mas o DNA nao participa diretamente na sintese de proteinas. A molecula 
intermediaria entre o DNA e a proteina e um outro acido nucleico chamado RNA mensageiro (mRNA). Os codigos de trincas 
do DNA sao transcritos para o mRNA, com a uracila substituindo a timina (Quadro 5.3). Cada trinca do mRNA que codifica 
um aminoacido na proteina correspondente e chamado codon. 

Os RNA ribossomico, de transferencia e mensageiro sao transcritos diretamente do DNA, cada um deles codificado por 
um conjunto diferente de genes. O RNA e formado como uma copia complementar de uma cadeia do gene apropriado, usando 
uma e nz ima RNA polimerase [nos eucariotas, cada tipo de RNA (ribossomico, transferencia e mensageiro) e transcrito por um 
tipo diferente de RNA polimerase]. O RNA contem uma sequencia de bases que complementa as bases de uma das duas 
cadeias do DNA, do mesmo modo que as duas cadeias de DNA complementam uma a outra. Assim, A na cadeia molde de 
DNA e substituida por U no RNA; C e substituida por G; G e substituida por C; e T e substituida por A. Apenas uma das 
cadeias do DNA e usada como molde para a sintese de RNA (Eigura 5.19). Um codon e definido como a sequencia de bases 




























presente em uma molecula de mRNA (Quadro 5.3), que e complementar e antiparalela a cadeia molde de DNA 
(frequentemente chamada cadeia “com significado”) da qual e copiada. A cadeia de DNA que nao e usada como molde durante 
a transcri^ao de umgene e chamada “sem significado”. 

Um gene de bacterias e codificado em um trecho continuo de DNA, que e transcrito em mRNA e depois traduzido (ver a 
se^ao seguinte). Ahipotese de que genes de eucariotas teriama mesma estrutura foi rejeitada pela surpreendente descoberta de 
que alguns trechos do DNA sao transcritos no nucleo, mas nao sao encontrados no mRNA correspondente no citoplasma. 
Alguns peda 90 S do transcrito inicial de mRNA foram removidos dentro do nucleo, antes de o mRNA pronto ter sido 
transportado para o citoplasma (Figura 5.20). Assim, muitos genes sao divididos, interrompidos por sequencias de bases que 
nao codificam o produto final, e o mRNA banscrito a partir deles deve ser editado ou “amadurecido” antes da tradu 9 ao no 
citoplasma. Os segmentos intermediarios do DNA sao chamados introns, e aqueles que codificam a parte madura do RNA e 
sao baduzidos em proteinas sao chamados exons. Antes de o mRNA sair do nucleo, uma “tampa” de guanina metilada e 
adicionada a exbemidade 5’ e uma cauda de nucleotidios de adenina (poli-^) e frequentemente adicionada a extremidade 3’ 
(Figura 5.20). A tampa e a cauda poli-^ distinguemo mRNAdos outros tipos de moleculas de RNA. 



Figura 5.19 Transcrigao do mRNA a partir de um molde de DNA. A transcrigao para mRNA, rRNA e tRNA e 
semelhante; a diferenga e apenas porque cada tipo de RNA usa uma forma diferente da enzima RNA polimerase. 
O diagrama mostra a transcrigao a meio caminho de seu final. A transcrigao comega pela separagao da helice de 
DNA, hibridizagao de um ativador de RNA com a cadeia molde do DNA e, a seguir, ocorre a extensao do ativador 
na sua extremidade 3' pela adigao de nucleotidios (nao mostrados) complementares a sequencia de bases da 
cadeia molde de DNA. O ativador esta na extremidade 5' do mRNA, que continua a crescer pela adigao de 
nucleotidios na sua extremidade 3' hibridizada. Quando a transcrigao acabar, o mRNA vai se separar 
completamente do DNA molde. 


























Quadro 5.3 0 codigo genetico: aminoacidos especificados por codons do RNA mensageiro. 
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FIgura 5.20 Expressao do gene da ovalbumina em galinhas. Todos os 7.700 pares de bases que formam o gene 
sao transcritos na formagao do mRNA primario, e, entao, sao adicionadas a capa 5' de guanina metilada e a 
cauda 3' de poliadenilato. Depois que os introns sao excisados, o mRNA maduro e transferido para o citoplasma. 

Nos mamiferos, os genes que codifieam as histonas e as interferonas estao em trechos continuos de DNA. Entretanto, 
sabemos atualmente que os genes que codifieam muitas proteinas sao descontinuos. Na diferenciagao dos linfocitos, as partes 
dos genes descontinuos que codifieam as imunoglobulinas sao, de fato, rearranjadas durante o desenvolvimento, de modo que 
sua transcrigao e tradugao resultam em proteinas diferentes. Isso explica, em parte, a enorme diversidade de anticorpos 
fabricados pelos descendentes dos linfocitos (Capitulo 35). 

As sequencias de bases em alguns introns sao complementares a outras sequencias de bases do mesmo intron, o que 
sugere que o intron pode dobrar-se de tal modo que as sequencias complementares poderiamparear-se. Essa dobra pode ser 
necessaria para controlar o alinhamento adequado dos limites do intron antes da sua remogao. O mats surpreendente de tudo e 




































a descoberta de que, em alguns casos, o RNApode “autocatalisar” a excisao dos introns. As termina 96 es do intron se unem e o 
intron, entao, torna-se um pequeno circulo de RNA, e os exons sao hibridizados. Esse proeesso nao se ajusta a defini^ao 
elassiea de uma enzima ou de outro eatalisador porque a moleeula em si modifiea-se pela rea 9 ao. 

Tradu^ao | Estagio final da transferencia da informa^ao 

O proeesso de tradu9ao oeorre nos ribossomos, estruturas granulares formadas por proteina e RNA ribossdrtiico (rRNA). O 
RNA ribossomico eontem uma subunidade grande e outra pequena, e a subunidade pequena se localiza em uma depressao da 
grande, formando assim um ribossomo funeional (Figura 5.21). As moleculas de RNA mensageiro ligam-se aos ribossomos 
para formar um eomplexo RNA mensageiro/ribossomos. Como apenas uma pequena se 9 ao do mRNA faz contato eom um 
ribossomo, o mRNA geralmente temvarios ribossomos ligados ao longo de seu comprimento, eada umemum estagio diferente 
da sintese do polipeptidio eodifieado. Esse eomplexo, ehamado polirribossomo ou polissomo, permite que varias moleeulas 
do mesmo tipo de polipeptidio sejamsintetizadas ao mesmo tempo, uma emeada ribossomo do polissomo (Figura 5.21). 

Amontagemdos polipeptidios no eomplexo mRNA/ribossomo requer outro tipo de RNA ehamado RNAde transferencia 
(tRNA). Os tRNA tern uma estrutura secundaria complicada, formando hastes dobradas e al 9 as, tfequentemente ilustradas na 
forma de folhas de trevo (Figura 5.22), apesar de a forma tridimensional ser um tanto diferente. As moleculas de tRNA 
coletam aminoacidos livres do citoplasma e os entregam ao polissomo, onde eles sao montados num polipeptidio. Existem 
moleculas de tRNA especiais para eada aminoacido. Alem disso, eada tRNA e acompanhado por uma sintetase de tRNA 
especifica. As sintetases de tRNA sao enzimas que ligam o aminoacido correto atraves de seu grupo carboxila a adenina 
terminal na extremidade 3’ de eada tRNA, por um proeesso ehamado acoplamento. 

Uma sequencia de tres bases (o anticodon) flea exposta na moleeula em forma de trevo do tRNA, na posi 9 ao correta para 
formar pares de bases com as bases complementares (o codon) do mRNA. Os codons sao lidos ao longo do mRNA na dire 9 ao 
5’ para 3’, come 9 ando emum codon AUG que especifica a metionina (Quadro 5.3). O anticodon de eada tRNAe a chave para 
a sequencia correta dos aminoacidos no polipeptidio que esta sendo montado. A medida que eada tRNA traz um novo 
aminoacido a cadeia de polipeptidio que esta crescendo, o grupo amina livre do aminoacido que esta chegando reage com o 
grupo carboxila do aminoacido precedente, que ja esta em seu lugar e, em seguida, o aminoacido previo e destacado de seu 
tRNA especifico e os aminoacidos sao unidos por uma liga 9 ao peptidica (Figura 5.23). 
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Figura 5.21 Como a cadeia de polipeptidio e formada. Enquanto os ribossomos se movem ao longo do RNA 
mensageiro na diregao 5' para 3', os aminoacidos sao adicionados passo a passo para formar a cadeia de 
polipeptidio. 
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Figura 5.22 Diagrama de uma molecula de tRNA. A alga do anticodon apresenta bases complementares aquelas 
do codon do mRNA. As outras duas algas funcionam na ligagao com o ribossomo na sintese de proteinas. O 
aminoacido e adicionado pela tRNA sintetase a extremidade 3' livre da cadeia simples, atraves de seu grupo 
carboxila. 

Por exemplo, o triptofano e incorporado a um polipeptidio quando ele e sinalizado pelo codon UGG cm um mRNA. A 
tradugao e feita pelo tRNA do triptofano, no qual o anticodon e ACC. Primeiro, a tRNA-sintetase especifica carrega um tRNA 
de triptofano com triptofano. O complexo tRNA-sintetase se aproxima do ribossomo e se encaixa precisamente no local certo 
na cadeia de mRNA. A formagao de uma ligagao peptidica une o triptofano ao aminoacido precedente (fenilalanina na Figura 
5.23) da cadeia de polipeptidio cm crescimento. Entao, o proximo tRNA carregado e especificado pelo codigo do mRNA 
(tRNA da leucina na Figura 5.23) chega ao ribossomo e se liga ao lado do tRNA do triptofano. Os dois aminoacidos sao 
unidos por uma ligagao peptidica e o tRNA do triptofano se desliga do ribossomo. O processo continua passo a passo para a 
construgao da cadeia de polipeptidio (Figura 5.23). Um polipeptidio de 500 aminoacidos pode ser montado emmenos de 30 s. 
Repare que, no final, o polipeptidio tern um grupo amino livre onde a sintese comegou e um grupo carboxila livre onde a 
sintese acabou. A sintese termina quando o ribossomo alcanga um codon que especifica “fim de cadeia” (Quadro 5.3). 
Regulagao da expressao genica 

No Capitulo 8 mostramos como a diferenciagao organizada de um organismo desde o ovulo fertilizado ate o adulto necessita 
da expressao do material genetico em cada estagio do desenvolvimento. Os biologos que estudam o desenvolvimento 
produziram evidencia convincente de que cada celula de um embriao em desenvolvimento e geneticamente equivalente. Assim, 
quando os tecidos se diferenciam (alteram-se durante o desenvolvimento), cada um utiliza apenas uma parte da instrugao 
genetica presente em todas as celulas. Os genes se expressam apenas em determinados momentos, e nao em outros. Na 
verdade, a maioria dos genes esta inativa em qualquer dado momento, em um tecido ou celula especifica. O problema no 
desenvolvimento e explicar como, se todas as celulas tern o conjunto completo de genes, alguns genes sao “ligados” para 
produzir as proteinas necessarias para determinado estagio do desenvolvimento, enquanto outros genes permanecem 
silenciosos. 
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FIgura 5.23 Formagao da cadeia de polipeptidios no RNA mensageiro. A medida que o ribossomo se move ao 
longo da molecula de RNA mensageiro, moleculas de RNA de transferencia com aminoacidos ligados chegam ao 
ribossomo {parte de cima). Os aminoacidos sao unidos formando uma cadeia de polipeptidios e as moleculas de 
RNA de transferencia separam-se do ribossomo {parte de baixo). 

Apesar de as alteragoes no desenvolvimento colocarem claramente em foco a questao da ativagao dos genes, a regulagao 
genica e necessaria ao longo da existencia de um organismo. Os sistemas de enzimas eelulares que eontrolam todos os 
proeessos funeionais obviamente neeessitam de regulagao genetiea, porque as enzimas tern efeitos poderosos mesmo em 
quantidades diminutas. A slntese de enzimas deve ser regulada por proeessos de oferta e proeura. 

Regulaf do genica nos eucariotas 

Varias etapas metabolieas nas celulas eueariotieas podem servir como pontos de eontrole para a expressao dos genes. O 
eontrole da transerigao e da tradugao sao as etapas primarias para o eontrole da expressao dos genes em animals, e o 
rearranjo dos genes tambeme usado emalguns easos. 

Controle da transcri^ao, A transerigao de um gene requer que o gene contenha uma sequeneia de bases chamada promotor a 
qual a RNA polimerase apropriada e os fatores de transcri^ao possamse ligar. Os fatores de transerigao sao protelnas eujo 
reeonhecimento de determinada regiao promotora permite a transerigao do gene a eles ligado. Para os genes que codificam 












mRNA ou rRNA, a regiao promotora ocorre fora da regiao transcrita, na extremidade 3’ do molde. Para os genes que 
eodifieamtRNA, a fun^ao de promotor situa-se dentro da regiao transerita. 

A varia 9 ao da sequeneia de bases de uma regiao promotora pode influenoiar a liga 9 ao dos fatores de transeri 9 ao e, desse 
modo, afetar a transeri 9 ao do molde ligado. Para os genes que codificam mRNA ou rRNA, a sequeneia de DNA transerita para 
RNA e chamada gene estrutural e a regiao promotora assoeiada ligada e ehamada gene regulador. Um gene regulador 
influencia em qual parte do eorpo o seu gene ligado e transerito, em que estagio do desenvolvimento ocorre a transcri 9 ao e as 
velocidades da transcri 9 ao. Essa intera 9 ao da regiao promotora reguladora com o gene estrutural ligado e chamada regula9ao 
cis porque a regiao promotora influencia a transcri 9 ao apenas do gene estrutural fisicamente ligado a ela, no mesmo 
cromossomo. Ela ndo influencia a transcri 9 ao do gene estrutural correspondente situado no cromossomo homologo da mesma 
celula diploide. 

Suponha que determinada linhagem de D. melanogaster apresenta olhos brancos porque tern uma muta 9 ao no gene 
estrutural que codifica uma proteina cuja fun 9 ao e depositar pigmento nos olhos. Nessa linhagem, a regiao promotora esta 
intacta e o gene e transerito normalmente, mas o transerito especifica uma proteina semfun 9 ao. Suponha que outra linhagem de 
moscas tenha olhos brancos porque uma muta 9 ao na regiao promotora impede a liga 9 ao correta dos fatores de transcri 9 ao, 
apesar de o gene estrutural ligado codificar uma proteina fimcional. A progenie de um cruzamento entre essas duas linhagens 
teria olhos brancos. Apesar de a progenie hibrida ter um promotor normal e um gene estrutural normal, as fun 96 es geneticas 
normals ocorrem em diferentes cromossomos homologos e, portanto, nao conseguem restaurar a pigmenta 9 ao normal. Em um 
homologo, um promotor normal estimula a transcri 9 ao de um gene estrutural que codifica uma proteina inativa e, no outro 
homologo, um promotor defeituoso impede a transcri 9 ao do gene estrutural normal a ele ligado. 

Os genes que codificam os fatores de transcri 9 ao infiuenciam a transcri 9 ao de outros genes. Os fatores de transcri 9 ao se 
deslocam do citoplasma para o nucleo e podem ligar-se a quaisquer promotores que eles reconhe 9 am, em quaisquer dos 
cromossomos da celula. Os genes que codificam os fatores de transcri 9 ao sao Ifequentemente chamados reguladores trans. 
Suponha que uma linhagem de D. melanogaster tenha olhos brancos porque uma muta 9 ao no gene que codifica um fator de 
transcri 9 ao crucial torna esse fator incapaz de reconhecer o promotor de uma copia normal do gene de pigmenta 9 ao descrito 
no paragrafo anterior. Se cruzarmos essa linhagem com aquela do paragrafo anterior, cujo unico defeito genetico esta no gene 
estrutural da proteina que deposita o pigmento, a progenie resultante tern olhos com pigmenta 9 ao normal. O fator de 
transcri 9 ao herdado regulador trans desta ultima linhagem liga-se ao promotor do gene-alvo normal herdado da outra 
linhagem Nesse caso, as muta 96 es das duas linhagens complementam-se, cada uma fornecendo para sua progenie hibrida 
uma fun 9 ao crucial que esta ausente na outra linhagem Em contraste, as muta 96 es nas linhagens do paragrafo anterior nao se 
complementam A regula 9 ao cis da transcri 9 ao e distinguivel experimentalmente da regula 9 ao trans quando se testa, dessa 
maneira, a complementa 9 ao de muta 96 es. 

Os hormonios infiuenciam a expressao dos genes ligando-se a proteinas receptoras e, desse modo, ativando essas 
proteinas como fatores de transcri 9 ao. Hormonios esteroides produzidos pelas glandulas endocrinas em outro lugar do eorpo 
penetramna celula-alvo e, no nucleo, ligam-se a uma proteina receptora. O complexo receptor/esteroide, entao, liga-se como 
DNA, proximo ao gene-alvo (Capitulo 34). A progesterona, por exemplo, liga-se a uma proteina do nucleo das celulas do 
oviduto de galinhas; o complexo hormonio/receptor entao ativa a transcri 9 ao de genes que codificam a albumina do ovo e 
outras substancias. 

Um mecanismo importante para silenciar genes e a metila 9 ao das bases citosina; um grupo media (CH3-) liga-se ao 
carbono da posi 9 ao 5 do and da citosina (Figura 5.24A). Isso geralmente ocorre quando a citosina esta proxima a uma base 
guanina. Assim, as bases da cadeia complementar do DNAserao tambemuma citosina e uma guanina (Figura 5.24B). Quando 
0 DNA se replica, uma enzima reconhece a sequeneia CG e rapidamente metila a cadeia-filha, mantendo 0 gene inativo. 
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Figura 5.24 Alguns genes dos eucariotas sao desligados pela metilagao de alguns residues de citosina na cadeia. 
A. Estrutura da 5-metil citosina. B. Residues de citosina proximos a guanina sao aqueles que estao metilados em 
uma cadeia, permitindo assim que ambas as cadeias sejam simetricamente metiladas. 

Controle da tradugao. Os genes podem ser transcritos e o mRNA ser sequestrado de modo a retardar a tradugao. O 
desenvolvimento dos ovos de muitos animais eomumente utiliza esse mecanismo. Os ovocitos aeumulam grandes quantidades 
de RNA mensageiro durante seu desenvolvimento, e a fertilizagao, entao, ativa o metabolismo e inicia a tradugao do mRNA 
materno. 

Pequenos RNA (aproximadamente 22 nueleotldios) que nao eodificam, ehamados mieroRNA (RNAmi) ou pequenos 
interferentes RNA(RNAsi), podem inibir a expressao de mRNA-alvo oumesmo levar a degradagao do mRNA-alvo. Aenzima 
ehamada Dicer tern um papel importante na geragao de RNAmi ou RNAsi no citoplasma, clivando-os a partir de RNA 
precursores mais longos. A maior diferenga entre RNAmi e RNAsi nao esta no seu modo de agao, mas sim nos tipos de 
precursores dos quais eles sao elivados e sens nomes sao algumas vezes usados alternadamente quando se discute a regulagao 
genica. Os RNAmi sao elivados de RNA precursores de cadeia simples, que se dobram sobre si mesmos para formar hastes e 
algas, de maneira semelhante aquela do RNA de transferencia (anteriormente), enquanto os RNAsi sao elivados de uma 
molecula de RNA maior e de cadeia dupla. 

A regulagao da expressao dos genes por esses pequenos RNA e crucialmente importante no desenvolvimento animal; a 
inativagao experimental do gene que codifica a Dicer em camundongos resulta na morte do embriao. Os RNAmi ou RNAsi sao 
empacotados em um complexo de ribonucleoproteina chamado complexo para silenciar induzido por RNA (RISC - RNA- 
induced silencing complex), o qual liga mRNA especificos que tenham sequencias pelo menos parcialmente complementares 
as do RNAmi ou RNAsi. Diferentes orgaos, diferentes tipos de tecidos e mesmo diferentes estagios do desenvolvimento tern 
sens proprios RNAmi ou RNAsi, nao encontrados em outro lugar do corpo. Ainda resta muito para ser conhecido sobre os 
papeis desses pequenos RNA na regulagao da expressao genica. Os RNAmi e RNAsi sao muito promissores para aplicagoes 
medicas na terapia genica. 

Rearranjo dos genes. Os vertebrados contem celulas chamadas linfocitos, que tern genes que eodificam proteinas chamadas 
anticorpos (Capitulo 35). Cada tipo de anticorpo se liga apenas a determinada substancia exogena (antigeno). Como o numero 
de antigenos diferentes e enorme, a diversidade de genes para anticorpos deve ser igualmente grande. Uma fonte dessa 
diversidade e o rearranjo, durante o desenvolvimento dos linfocitos, das sequencias do DNA que eodificam os anticorpos. 
Uma troca de posigoes de exons que eodificam modules de fungao da proteina permite a montagemde novos anticorpos. 
Genetica molecular 

Descrevemos sumariamente as tecnicas bioquimicas mais importantes que tornam possiveis os estudos da estrutura e fungao 
dos genes. 



















DNA recombinante 


Uma ferramenta importante nessa tecnologia e uma serie de enzimas chamadas endonucleases de restri^ao. Cada uma dessas 
enzimas originadas de bacterias cliva a dupla-helice do DNA em pontos especificos determinados pelas suas sequencias de 
bases. Muitas dessas endonueleases eortam as cadeias de DNA de tal modo que uma das cadeias fica eom varias bases que se 
projetamalemda outra eadeia (Figura 5.25), deixando o que se ehama de “extremidades adesivas”. Quando esses fragmentos 
de DNA se misturam eom outros que foram elivados pela mesma endonuelease, suas extremidades adesivas tendem a se reunir 
de aeordo eom as regras de pareamento eomplementar das bases. As extremidades sao soldadas em suas novas posi^oes pela 
enzima DNAligase emumprocesso ehamado liga^ao. 

As bacterias frequentemente tern pequenos circulos de DNA de eadeia dupla chamados plasmidios. Os plasmidios sao 
independentes e muito menores do que o genoma primario da celula bacteriana, e podem ocorrer em multiplas copias por 
celula. Apesar de compreenderem apenas 1 a 3% do DNA da bacteria, os plasmidios podem carregar informa^oes geneticas 
importantes, como, por exemplo, resistencia a umantibiotico. 

Se um DNA de origem diferente (como de um mamifero) e ligado a um plasmidio, o produto e um DNA recombinante. 
Para produzir o DNA recombinante em grandes quantidades, o plasmidio modificado deve ser clonado na bacteria. As 
bacterias sao tratadas com cloreto de calcio diluido para tornarem-se mais suscetiveis a entrada do DNA recombinante, mas 
os plasmidios nao penetram na maioria das celulas da popula 9 ao de bacterias. Para selecionar as celulas que adquiriram o 
DNA recombinante, usa-se um plasmidio que tenha um marcador facilmente selecionavel, como, por exemplo, resistencia a um 
antibiotico. As bacterias que podem crescer na presen 9 a do antibiotico sao somente aquelas que absorveram o DNA 
recombinante. Alguns bacteriofagos (virus de bacterias) sao tambem utilizados como portadores de DNA recombinante. 
Plasmidios e bacteriofagos que portam DNA recombinante sao chamados vetores. Os vetores conservam a capacidade de 
replicarem-se nas celulas bacterianas; portanto, a inser 9 ao recombinante e produzida em grandes quantidades, um processo 
ehamado amplifica 9 ao. 
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Figura 5.25 Agao da endonuclease de restrigao EcoRI. Tais enzimas reconhecem sequencias de bases 
especificas que sao palindromicas (um palindromo e uma palavra soletrada do mesmo modo de frente para tras 
e de tras para a frente). A EcoRI deixa “extremidades adesivas” que se reunem a outros fragmentos de DNA 
elivados pela mesma enzima. As cadeias sao unidas pela DNA ligase. 

Um clone e uma colegao de indivfduos ou celulas, todos derivados de um linico indivfduo, por reprodugao assexuada. Quando se fala em clonar um gene ou um 
plasmidio em bacterias, significa que se isolou uma colonia ou um grupo de bacterias derivadas de um linico ancestral no qual o gene ou o plasmidio foi inserido. A 
clonagem e usada para obter grande quantidade de um gene que foi ligado a um plasmidio bacteriano. 
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Reafao em cadeia dapolimerase 

Um pesquisador pode clonar enzimaticamente um gene especifico de qualquer organismo desde que parte da sequeneia do 
gene emquestao seja conhecida. Ateeniea e eonhecida como reafao em cadeia da polimerase (PCR). Sao sintetizadas duas 
pequenas cadeias de nueleotidios chamadas primers. Os primers sao complementares a diferentes eadeias de DNA da 
sequeneia conheeida do gene, nas extremidades opostas do gene a ser clonado. Uma grande quantidade de cada primer e 
adicionada a uma amostra de DNA do organismo, e a mistura e aquecida para separar a dupla-heliee em cadeias simples. 
Quando a mistura e resfriada, cada cadeia do gene de interesse liga-se a vmprimer, em vez de ligar-se a outra cadeia do gene 
- porque o primer esta em muito maior concentra 9 ao. Sao adicionados a mistura uma DNA polimerase insensivel ao calor e 
os quatro tipos de trifosfatos de desoxirribonucleotidios. A sintese de DNA precede a partir da extremidade 3’ de cada 
primer, estendendo o primer na dire 9 ao 5’ para 3’. Os primers sao projetados de tal modo que a extremidade 3’ livre de cada 
ume voltada para o gene cuja sequeneia se deseja clonar. Cadeias complementares inteiras sao sintetizadas, e o numero de 
copias do gene dobra (Figura 5.26). A mistura de reagentes e entao reaquecida e resfriada emseguida, para permitir que mais 
primers liguem-se a cada filamento original e a cada c6pia nova. A cada ciclo de sintese de DNA, o numero de c6pias do 
gene dobra. Uma vez que cada ciclo pode levar menos de 5 min, o numero de c6pias de um gene pode aumentar de um a mais 
de um milhao em menos de 2 h! O PCR permite a clonagem de um gene conhecido de determinado paciente, a identifica 9 ao de 
uma gota de sangue seco da cena de um crime ou a clonagem do DNA de um mamute de 40.000 anos. 

A tecnologia do DNA recombinante e a PCR sao atualmente utilizadas na engenharia da produ 9 ao de plantas como soja, 
algodao, arroz, milho e tomate. Camundongos transgenicos sao frequentemente utilizados empesquisas, e a terapia genica para 
doen 9 as geneticas humanas esta sendo desenvolvida. 

Genomica e proteindmica 

A area da ciencia de mapeamento, sequenciamento e analise de genomas e chamada atualmente de genomica. Alguns 
pesquisadores dividem a analise genomica em “genomica estrutural” (mapeamento e sequenciamento) e “genomica frmcional” 
(desenvolvimento de abordagens experimentais do genoma ou sistemas, para entender a frin 9 ao genica). 

Na decada de 1970, Allan Maxam e Walter Gilbert, nos EUA, e Frederick Sanger, na Inglaterra, relataram tecnicas 
praticas para identificar a sequeneia de bases do DNA. Em 1984 e 1985, cientistas propuseram-se a sequenciar e mapear o 
genoma humano completo, um esfor 90 chamado Projeto Genoma Humano. Era um empreendimento dos mais ambiciosos: 
estimava-se que o genoma humano tivesse 50.000 a 100.000 genes e subunidades reguladoras, codificados emuma sequeneia 
linear de cerca de 3 a 6 bilhoes de pares de bases. Usando as tecnicas disponiveis em 1988, demoraria ate o ano 2700 para 
sequenciar completamente o genoma, mas os bidlogos, na epoca, esperavam que o desenvolvimento das tecnicas tornasse 
possivel a conclusao por volta do seculo 22. De fato, o desenvolvimento e a melhoria dos sequenciadores automaticos, bem 
como a competi 9 ao entre o Consdrcio para Sequenciamento do Genoma Humano, financiado com verbas publicas, e um 
grande grupo de cientistas com financiamento privado (Celera Genomics e colaboradores), resultaram na publica 9 ao do 
rascunho das sequencias em2001! 
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Figura 5.26 Os passes da reagao em cadeia da polimerase. Repare que sao necessaries dois primers 
diferentes, urn para cada extremidade da sequencia-alvo. 

E discutivel se a conclusao do rascunho da sequencia foi “a maior descoberta cientifica do nosso tempo”, como 
reivindicado pelo livro de Davies (nas Refereneias Seleeionadas). Mas, com certeza, foi muito excitante e produziu muitas 
surpresas. For exemplo, o genoma humano temmenos genes do que se pensava, sao 21.724 genes ate agora conhecidos. Dos 
28% do genoma que sao transcritos em RNA, apenas 5% codificam proteinas. Mais da metade do DNA presente sao 
sequencias repetidas de varies tipos, incluindo 45% de elementos de DNA parasite. O DNA parasite (tambem chamado DNA 
“egoista” e DNA “sucata”) e DNA que parece nao ter nenhuma fungao na celula ou no organismo, a nao ser sua propria 
propagagao, mas a evolugao algumas vezes convoca-o para novos papeis biologicos. 


As especies animais diferem por varias ordens de grandeza quanto a quantidade total de DNA em seus genomas nucleates (de 108 a 1011 pares de bases, em urn 
niicleo haploide de gameta). Dentre os que tern menos estao as esponjas (108, ver Capitulo 12). Os insetos (ver Capitulo 21) variam de urn pouco menos de 109 a 
1010. A maioria dos vertebrados tern genomas com aproximadamente 109 pares de bases, mas salamandras (Capitulo 25), gimnofionos (cecilia, cobra-cega) 
(Capitulo 25) e peixes pulmonados (Capitulo 24) tern genomas maiores do que 1010 pares de bases; algumas salamandras chegam a 1011 pares de bases. 
Entretanto, genomas grandes nao devem ser considerados vantajosos porque, em vez de sequencias de DNA uteis para o metabolismo celular e funcionamento do 
















































































organismo, a maior parte da diferen^a no tamanho do genoma deve-se ao acumulo de grandes quantidades de DNA "egofsta" ou "sucata" nos genomas maiores. A 
demanda metabolica para replicar grandes quantidades de DNA e as demandas fisicas para abriga-las no nucleo da celula ocasionam selegao contra o acumulo de 
grandes quantidades de DNA parasito no genoma. Os grupos animals com os maiores genomas sao provavelmente aqueles mais capazes de tolerar o acumulo, em 
seus genomas nucleares, de grandes quantidades de DNA parasito sem danificar as fungoes celulares e do organismo. Como a enfase de nosso livro e na biologia do 
organismo, nossa revisao de genetica concentra-se nos genes que tern papeis claros nas fun^es celulares e dos organismos, apesar de esses genes serem uma 
pequena minoria dassequencias de DNA presences nos genomas nucleares dos animals. Algumas sequencias de DNA que sao consideradas inuteis para o organismo 
apresentam variagao que e util nos estudos de genetica de populates (Capitulo 6) e relates evolutivas entre as especies. 

Defeitos emumunico gene explicam muitas doen^as geneticas dos seres humanos, ineluindo fibrose cistica e a doen 9 a de 
Huntington. Sao conhecidos quase 300 genes associados a doen 9 as. As informa 96 es desenvolvidas a partir do conhecimento 
das sequencias genicas permitem novos testes diagnosticos, tratamentos, possiveis estrategias de preven 9 ao e avan 9 os no 
entendimento molecular das doen 9 as geneticas. Entretanto, para realizar tais beneficios, nao e suficiente simplesmente 
conhecer a sequencia de aminoacidos codificados pela sequencia de nucleotidios de um gene. O genoma humano e 
responsavel por centenas de milhares de proteinas diferentes (proteinoma). Para produzir fun 96 es proteicas diversas, o 
polipeptidio codificado por um gene pode ser clivado em partes funcionais separadas, ou entao associado a polipeptidios 
codificados por outros genes. Muitos cientistas estao agora comprometidos com a dificil area da proteinomica, para 
identificar todas as proteinas em uma celula, tecido ou organismo; para determinar como as proteinas interagem para cumprir 
suas fiin 96 es; e para delinear as estruturas dobraveis das proteinas. Por causa da recomposi 9 ao alternativa do transcrito 
primario dos genes e de modifica 96 es p 6 s-tradu 9 ao dos polipeptidios, o numero de proteinas no proteinoma de um animal e 
maior do que o numero de genes em seu genoma. 

FONTES GENETICAS DA VARIAgAO FENOTIPICA 

A for 9 a criativa da evolu 9 ao e a sele 9 ao natural agindo sobre a variabilidade biologica. Sem a variabilidade entre individuos, 
nao poderia haver a continua adapta 9 ao a umambiente estavel ou emmudan 9 a e nao haveria evolu 9 ao (Capitulo 6 ). Apesar de 
a sele 9 ao natural agir nos fenotipos variantes dos organismos, a varia 9 ao fenotipica em uma popula 9 ao de determinado 
ambiente e Ifequentemente causada pela varia 9 ao no genotipo. A preserva 9 ao, pela sele 9 ao natural, de fenotipos favorecidos, 
portanto, aumenta em uma popula 9 ao a abundancia de alelos associados aos fenotipos favorecidos, levando a evolu 9 ao 
adaptativa da popula 9 ao. Por meio desse processo, uma popula 9 ao evolui os fenotipos de organismos modelados para o uso 
efetivo dos recursos do ambiente. Tais fenotipos sao chamados de adapta96es. 

Existem varias fontes geneticas da variabilidade fenotipica, todas elas envolvendo muta 96 es em genes individuais e as 
combina 96 es, nos gametas e zigotos, dos alelos resultantes de varies genes. A segrega 9 ao independente dos cromossomos 
durante a meiose e um processo aleatorio que cria novas combina 96 es de cromossomos nos gametas. Alemdisso, o crossing 
over dos cromossomos durante a meiose permite a recombina 9 ao de genes ligados entre os cromossomos homologos, 
aumentando ainda mais a variabilidade. Afiisao aleatoria de gametas de ambos os pais tambemproduz varia 9 ao. 

Assim, a reprodu 9 ao sexuada multiplica a varia 9 ao e prove a diversidade e plasticidade necessarias para que uma 
especie sobreviva as altera 96 es ambientais. A reprodu 9 ao sexuada, com sua sequencia de segrega 9 ao e recombina 9 ao de 
genes, de gera 9 ao para gera 9 ao, e o que o geneticista T. Dobzhansky chamou de “adapta 9 ao principal”, que torna mais 
acessiveis todas as outras adapta 96 es evolutivas. 

Apesar de a reprodu 9 ao sexuada recombinar e amplificar qualquer diversidade genetica existente em uma popula 9 ao, 
varia 96 es geneticas “novas” ocorrem por causa das muta 96 es genicas, aberra 96 es cromossomicas e, possivelmente, pela 
participa 9 ao do DNA parasito. 

Muta^oes genicas 

Muta 96 es genicas sao altera 96 es fisico-quimicas que modificam a sequencia de bases do DNA. Essas muta 96 es sao estudadas 
diretamente pela determina 9 ao da sequencia do DNA e indiretamente pelos seus efeitos no fenotipo do organismo, se tais 
efeitos ocorrerem Algumas muta 96 es produzem uma substitui 9 ao de codon, como na doen 9 a humana chamada anemia 
falciforme. A substitui 9 ao de uma unica base do gene que codifica a beta-hemoglobina (ver Figura 2.15) causa a altera 9 ao do 


sexto codon do mRNA, de GAG (que especifica o aminoacido acido glutamico no alelo normal) por GUG (que especifica a 
valina no alelo que causa a anemia falciforme). Essa substitui9ao de um unico aminoacido faz com que a molecula de 
hemoglobina desprenda-se de sua estrutura globular normal (Figura 2 . 15 ) quando sem oxigenio. A estrutura alterada apresenta 
uma cavidade no centro da molecula e uma saliencia de polipeptidios nas margens, formando uma cunha. A parte saliente de 
uma molecula de hemoglobina flea encravada na outra, dando inicio a uma rea^ao em cadeia na qual muitas moleculas de 
hemoglobina formamuma longa cadeia em forma de foice que distorce a forma da celula. 

Os homozigotos para o alelo da celula falciforme Ifequentemente morrem antes dos 30 anos de idade porque a 
capacidade de suas hemacias de transportar oxigenio esta grandemente afetada por causa da substitui9ao de um unico 
aminoacido na sua hemoglobina. Os individuos heterozigotos para a anemia falciforme e os alelos normais tern respira9ao 
normal, a nao ser em condi96es de estresse de oxigenio, e, desse modo, adquirem alguma resistencia a infec9ao por malaria. 
Quando umparasito da malaria penetra na hemacia de um individuo heterozigoto, ele causa queda na tensao de oxigenio, o que 
distorce a celula para uma forma de foice. Tais celulas sao destruidas pelo ba9o antes de o parasito completar seu ciclo de 
vida. Esse exemplo mostra como as consequencias de uma unica muta9ao podem ser prejudiciais em determinadas condi96es 
e favoraveis em outras, dependendo, nesse caso, do ambiente (com malaria versus sem malaria) e do genotipo (homozigoto 
versus heterozigoto para o alelo da anemia falciforme). Consulte o Capitulo 6 para discussao mais extensa sobre a a9ao da 
sele9ao natural nessa varia9ao. 

Outras muta96es envolvem a dele9ao de uma ou mais bases, ou entao a inser9ao de bases adicionais na cadeia do DNA. 
A tradu9ao do mRNA e entao alterada, produzindo codons que especificam aminoacidos incorretos, e geralmente o produto 
proteico e defeituoso ounao funcional. 

Uma vez mutado, um gene reproduz fielmente sua nova forma. Muitas muta96es sao prejudiciais, muitas nao sao nem 
beneficas e nem prejudiciais e, algumas vezes, as muta96es sao vantajosas. As muta96es beneficas tern grande significado para 
a evolu9ao porque elas fornecem novas possibilidades que, com a sele9ao natural, podem estabelecer adapta96es. A sele9ao 
natural determina quais dos novos alelos merecem sobreviver; o ambiente impoe um processo de filtragem que acumula os 
alelos beneficos e elimina os prejudiciais. 

Quando um alelo de um gene e mutado para um novo alelo, a nova forma normalmente e recessiva e sens efeitos sao, 
normalmente, mascarados por seu alelo parceiro. Tais alelos mutantes podem i nf luenciar o fenotipo apenas em homozigose. 
Assim, uma popula9ao acumula um reservatorio de alelos mutantes recessivos, alguns dos quais seriam letais se homozigotos, 
mas raramente ocorrem nessa condi9ao. O endocruzamento promove a forma9ao de homozigotos e aumenta a probabilidade da 
expressao fenotipica de mutantes recessivos. 

A maioria das muta96es e destinada a uma existencia breve. Existem casos, entretanto, nos quais muta96es prejudiciais ou 
neutras emumconjunto de condi96es ambientais tornam-se beneficas emoutro conjunto de condi96es. O ambiente mutavel da 
Terra forneceu numerosas oportunidades para o favorecimento de novas muta96es genicas, como evidenciado pela grande 
diversidade da vida animal. 

Frequencia das mutagoes 

Apesar de as muta96es ocorrerem ao acaso em rela9ao as necessidades de um organismo, diferentes taxas de muta9ao 
prevalecem em diferentes locos. Alguns tipos de muta9ao tern mais probabilidade de ocorrer do que outros, e os genes 
diferem consideravelmente em seu comprimento. Um gene longo (mais pares de bases) tern maior probabilidade de solfer uma 
muta9ao do que umgene curto. Contudo, e possivel estimar as taxas medias de muta9ao espontanea para diferentes organismos 
e caracteristicas. 

Os genes sao extremamente estaveis. Na bem estudada mosca-da-lfuta. Drosophila melanogaster, ha aproximadamente 
uma muta9ao detectavel para cada 10.000 locos (taxa de 0 , 01 % por loco, por gera9ao). A taxa para a especie humana e de 1 
muta9ao por 10.000 ate 1 por 100.000 locos por gera9ao. Se aceitarmos esta ultima taxa, mais conservadora, esperaremos 
entao que um unico alelo normal passe por 100.000 gera96es antes de solfer muta9ao. Entretanto, uma vez que os 
cromossomos humanos contem aproximadamente 21.724 locos, 1 em cada 3 pessoas e portadora de uma muta9ao nova. 
Analogamente, cada ovulo ou espermatozoide contem, em media, um alelo mutante. 

Uma vez que a maioria das muta96es e deleteria, essas estatisticas nao sao nada animadoras. Felizmente, a maioria dos 


genes mutantes prejudieiais e reeessivo e nao se expressa nos heterozigotos. Apenas alguns vao, por aeaso, ter sua frequeneia 
aumentada o sufieiente para a ocorreneia de homozigotos. 

Genetica molecular do cancer 

O defeito erueial nas celulas eaneerosas e que elas proliferam de maneira desenfreada (crescimento neoplasico). O 
meeanismo que controla o ritmo de divisao das celulas normals foi de algum modo perdido, e as celulas eaneerosas se 
multiplicam muito mais rapidamente, invadindo outros tecidos do corpo. As celulas eaneerosas se originamde celulas normals 
que perderam a regula^ao das divisoes e, assim, se tornam indiferenciadas (menos especializadas). Existem varios tipos de 
cancer, dependendo da celula original fundadora do tumor. Emmuitas celulas eaneerosas, talvez emtodas, a mudan9a tern base 
genetica, e a investiga^ao do dano genetico que causa o cancer e atualmente o principal impulso da pesquisa sobre o cancer. 

As celulas eaneerosas tipicamente apresentam uma mudan^a genetica em um dos dois tipos de genes que existem em 
grande numero; os oncogenes e os genes supressores de tumor. 

Os oncogenes (do grego onkos, volume, massa, + genos, descendencia) ocorrem normalmente nas celulas, e em suas 
formas normals sao chamados proto-oncogenes. Elm destes codifica uma protelna chamada Ras. A protelna Ras e uma 
guanosina trifosfatase (GTPase) localizada logo abaixo da membrana celular. Quando um receptor na superficie celular se liga 
a um fator de crescimento, a Ras e ativada e inicia uma cascata de rea^oes que causam a divisao da celula. A forma oncogene 
codifica uma protelna que inicia a cascata de divisao celular mesmo quando o fator de crescimento esta ausente do receptor de 
superficie. 

Dentre as varias maneiras pelas quais o DNA celular pode sofrer danos, as tres mais importantes sao a radiagao ionizante, a radiagao ultravioleta e os agentes 
mutagenicos quimicos. A alta energia das radiagoes ionizantes (raios X e raios gama) faz com que os eletrons sejam expelidos dos atomos com os quais elas se 
chocam, produzindo atomos ionizados com eletrons nao pareados (radicals livres). Os radicals livres (principalmente da agua) sao altamente reativos quimicamente, 
e eles reagem com as moleculas da celula, incluindo o DNA. Parte do DNA danificado e reparada, mas, se o reparo e imperfeito, o resultado e uma muta^o. A 
radia^o ultravioleta tern bem menos energia do que a radia^o ionizante e nao produz radicals livres: ela e absorvida pelas pirimidinas do DNA e causa a forma^o 
de uma liga^o covalente dupla entre as pirimidinas adjacentes. Os mecanismos de reparo de UV tambem podem ser imprecisos. Os agentes mutagenicos quimicos 
reagem com as bases do DNA e causam erros de pareamento durante a replicagao. 

Os produtos dos genes supressores de tumor atuam como reguladores da prolifera9ao celular. Um desses produtos e 
chamado p 53 (de “protelna de 53 quilodaltons”, uma referenda ao seupeso molecular). Muta96es no gene que codifica a p 53 
ocorrem em cerca de metade dos 6,5 milhoes de casos de cancer humano diagnosticados a cada ano. Ap 53 normal tern varias 
fun96es cruciais, dependendo das circunstancias na celula. Ela pode iniciar um processo de apoptose (Capitulo 3 ), agir como 
ativadora ou repressora da transcri9ao (ligando ou desligando genes), controlar a progressao da fase Gi para a fase S do ciclo 
celular e promover o reparo de DNA danificado. Muitas das muta96es conhecidas na p 53 interferem com a sua liga9ao ao 
DNAe, assim, coma sua fun9ao. 

^ Resumo_ 

Em animals cuja reprodu9ao e sexuada, o material genetico e distribuldo para a prole por meio dos gametas (6vulo e 
espermatozoide), produzidos pela meiose. Cada celula somatica de um organismo tern dois cromossomos de cada tipo 
(cromossomos hom 61 ogos) e, por isso, e diploide. 

A meiose separa os cromossomos homdlogos, de tal modo que cada gameta tern metade do numero somatico de 
cromossomos (haploide). Na primeira divisao da meiose, os centromeros nao se dividem, e cada celula-filha recebe umpar 
de de cromossomos homdlogos replicados com as cromatides-irmas ainda ligadas pelo centromero. No inicio da primeira 
divisao meiotica, os cromossomos homdlogos replicados posicionam-se um ao lado do outro (sinapse), formando bivalentes. 
Os locos genicos em um conjunto de cromatides situam-se opostos aos locos correspondentes nas cromatides homdlogas. 
Partes das cromatides adjacentes podem ser trocadas com as cromatides nao irmas {crossing over) para produzir novas 
combina96es geneticas. Na segunda divisao meidtica, os centromeros se dividem, completando a redu9ao do numero de 
cromossomos e quantidade de DNA. O numero diploide e restaurado quando os gametas masculinos e femininos se fiindem 



para formar o zigoto. 

Em muitos animais, o genero e determinado pelos cromossomos sexuais: nos seres humanos, moseas-das-frutas e em 
muitos outros animais, as femeas temdois eromossomos X e os maehos, umX e um Y. 

Os genes sao as entidades unitarias que influeneiam todas as earaeteristieas de um organismo e sao herdados de seus pais 
pelos filhotes. Variantes alelieas dos genes podem ser dominantes, reeessivas ou intermediarias. Um alelo reeessivo em um 
genotipo heterozigoto nao se expressara no fenotipo, pois requer homozigose para se manifestar. Em um cruzamento 
monoibrido que envolve um alelo dominante e um alelo alternativo reeessivo (ambos os pais homozigotos), a gera9ao Ei e 
toda heterozigota, enquanto os genotipos da E2 ocorrememuma propor9ao de 1 : 2:1 e os fenotipos, na propor9ao de 3 : 1 . Esse 
resultado demonstra a lei de Mendel da segrega9ao. Os heterozigotos na heran9a intermediaria apresentam fenotipos diferentes 
dos fenotipos homozigotos, as vezes formas intermediarias, eomas correspondentes altera96es nas propor96es fenotipicas. 

Os cruzamentos di-hibridos (nos quais genes para duas earaeteristieas diferentes oeorrem em diferentes pares de 
cromossomos homologos) demonstram a lei de Mendel da segrega9ao independente e as propor96es fenotipicas sao 9 : 3 : 3:1 
para earaeteristieas dominantes e reeessivas. As propor96es esperadas em cruzamentos de duas ou mats earaeteristieas sao 
calculadas pelas leis da probabilidade. 

Os genes podem ter, emuma popula9ao, mats de dots alelos, e combina96es diferentes dos alelos podem produzir efeitos 
fenotipicos diferentes. Alelos de genes diferentes podem interagir na produ9ao de um fenotipo, como na heran9a poligenica e 
na epistasia, na qual a expressao de umgene afeta a expressao de outro. 

Um gene do cromossomo X tern heran9a ligada ao sexo e produz efeito nos machos, mesmo se um alelo reeessivo esta 
presente, porque 0 cromossomo Y nao tern um alelo correspondente. Todos os genes que estao em determinado cromossomo 
autossomico sao ligados, e seus variantes nao se segregam independentemente, a nao ser que estejammuito afastados entre si 
no cromossomo, caso em que ocorre crossing over entre eles em praticamente toda a meiose. O crossing over aumenta a 
quantidade de recombina9ao genetica emuma popula9ao. 

Ocasionalmente, um par de cromossomos homologos nao consegue separar-se na meiose, 0 que resulta em gametas com 
cromossomos demais ou de menos. Os zigotos resultantes geralmente nao sobrevivem Seres humanos com 2 n + \ 
cromossomos algumas vezes sobrevivem, mas tern anomalias graves, como na sindrome de Down. 

Os acidos nucleicos da celula sao 0 DNA e 0 RNA, que sao grandes polimeros de nucleotidios, compostos de uma base 
nitrogenada, a9ucar pentose e grupo fosfato. As bases nitrogenadas do DNA sao adenina (A), guanina (G), timina (T) e 
citosina (C), e as do RNA sao as mesmas, com exce9ao de que a uracila (U) substitui a timina. O DNA e uma molecula 
helicoidal com duas cadeias, nas quais as bases estendem-se lateralmente, uma de Ifente para a outra, a partir da espinha 
dorsal de a9ucar e fosfato. Asempre pareia comT, e G comC. As cadeias sao antiparalelas e complementares, e sao mantidas 
no lugar por pontes de hidrogenio entre as bases pareadas. Na replica9ao do DNA, as cadeias separam-se e a enzima DNA 
polimerase sintetiza uma nova cadeia ao longo de cada cadeia parental, usando-a como molde. 

Um gene pode codificar um RNA ribossomico (rRNA), um RNA de transferencia (tRNA) ou um RNA mensageiro 
(mRNA). O gene deste ultimo tipo especifica a sequencia de aminoacidos de um polipeptidio (hipotese um gene-um 
polipeptidio). No mRNA cada trinca de bases corresponde a determinado aminoacido. 

As proteinas sao sintetizadas pela transcri9ao do DNA em uma sequencia de bases de uma molecula de RNA mensageiro 
(mRNA) que funciona de comum acordo com os ribossomos [os quais contem RNA ribossomico (rRNA) e proteina] e 0 RNA 
de transferencia (tRNA). Os ribossomos ligam-se a cadeia de mRNA e movem-se ao longo dela, montando a sequencia de 
aminoacidos da proteina. Cada aminoacido e trazido para sua posi9ao na montagempor uma molecula de tRNA, a qual contem 
uma sequencia de bases (anticodon) complementar aos respectivos codons do mRNA. No DNA nuclear dos eucariotas, as 
sequencias de bases do DNA que codifica os aminoacidos de uma proteina (exons) sao interrompidas por sequencias 
intercaladas (introns). Os introns sao removidos do mRNAprimario antes que ele saia do nucleo e a proteina seja sintetizada 
no citoplasma. 

Os genes e a sintese dos produtos pelos quais eles sao responsaveis devem ser regulados: ligados ou desligados em 
resposta a condi96es ambientais variaveis ou a diferencia9ao celular. A regula9ao genica nos eucariotas ocorre em varies 
niveis, e especialmente importante e 0 controle da transcri9ao e tradu9ao de mRNAespecificos. 



Os metodos da genetica molecular tornaram posslveis avan^os espetaculares. As endonucleases de restri^ao clivam o 
DNA em sequencias de bases especlficas, e o DNA de diferentes origens pode ser reunido para formar o DNA recombinante. 
Combinando DNA de mamlferos com DNA de plasmldios ou DNA viral, um gene de mamlfero pode ser introduzido em 
celulas bacterianas, que entao se multiplicam e produzem muitas copias do gene de mamlfero. A rea9ao em cadeia da 
polimerase (PCR) e usada para clonar genes especlficos se a sequencia de bases de pequenos peda^os de DNA que circundam 
0 gene e conhecida. Rascunhos das sequencias do genoma humano foram publicados em 2001 . Um dos varies resultados 
excitantes foi a revisao do numero de genes para 21 . 724 , bem menor do que os 100.000 estimados. Esses genes sao 
responsaveis por centenas de milhares de proteinas emuma celula tipica. 

Uma muta^ao e uma altera^ao fisico-quimica nas bases do DNA que pode alterar o efeito fenotipico de um gene. As 
muta^oes, apesar de raras e geralmente danosas para a sobrevivencia e a reprodu9ao de um organismo, sao ocasionalmente 
beneficas, e a sele9ao natural entra ema9ao para acumular muta96es favoraveis emuma popula9ao. 

As altera96es geneticas que permitem que as celulas suportem prolifera9ao descontrolada causam cancer (crescimento 
neoplasico). Os oncogenes (como o gene que codifica a proteina Ras) e a inativa9ao dos genes supressores de tumor (como o 
que codifica a proteina p 53 ) estao envolvidos emmuitos canceres. 

J Ouestoes de revisao_ 

1 . Qual e a rela9ao entre cromossomos homologos, copias de um gene e alelos? 

2 . Descreva ou esquematize a sequencia de eventos na meiose (ambas as divisoes). 

3 . Como se denominam os cromossomos sexuais dos machos de besouros, seres humanos e borboletas? 

4 . Quais as diferen9as entre os mecanismos de determina9ao do sexo dos tres taxons da questao 3 ? 

5 . Represente emum quadrado de Punnet um cruzamento entre individuos com os seguintes genotipos: Ala x Ala\ Ala Bib x 
Ala Bib. 

6. De maneira concisa, expresse as leis de Mendel da segrega9ao e da segrega9ao independente. 

7 . Supondo que olhos castanhos (Q sao dominantes sobre olhos azuis (c), determine os genotipos de todos os seguintes 
individuos: umfilho com olhos azuis e cujos pais tinham olhos castanhos casou-se com uma mulher com olhos castanhos 
cuja mae tinha olhos castanhos e o pai, azuis. O filho do casal tern olhos azuis. 

8. Lembre-se de que a cor vermelha (V) das flores da maravilha e completamente nao dominante sobre a cor branca (V’). 

Nos cruzamentos seguintes, de os genotipos dos gametas produzidos por cada genitor e tambem a cor da flor da prole: 
V/V’ X V/V’; V’V’ X V/V’; V/Vx V/V’; V/Vx V’/V’. 

9 . Um camundongo-macho com pelagem marrom e cruzado com duas femeas de camundongo de pelagem preta. Em varias 
ninhadas, a primeira lemea teve 48 filhotes pretos, e a segunda femea teve 14 filhotes pretos ell marrons. \bce consegue 
deduzir o padrao de heran9a da cor da pelagem e os genotipos dos pais? 

10 . Nos porquinhos-da-india, o pelo aspero (A) e dominante sobre o pelo macio (a), e o pelo preto (P) e dominante sobre o 

branco (p). Esse par de caracteristicas contrastantes obedece a ambas as leis de Mendel. Se um homozigoto aspero e 

preto e cruzado com um homozigoto macio e branco, descreva a aparencia de cada um dos seguintes animais: Ei; E2; 
filhotes de Ei cruzados com genitor de pelo macio e branco; filhotes de Ei cruzados com genitor de pelo aspero e preto. 

11 . Suponha que, na especie humana, 0 gene para ser destro (D) seja geneticamente dominante sobre 0 gene para ser canhoto 
(d) e que olhos castanhos (Q sejam geneticamente dominantes sobre olhos azuis (c). Um homem destro e com olhos azuis 
casa-se com uma mulher destra e com olhos castanhos. Sens dois filhos sao ( 1 ) destro com olhos azuis e ( 2 ) canhoto com 
olhos castanhos. O homem casa-se novamente com uma mulher destra e com olhos castanhos. Eles tern 10 filhos, todos 
destros e com olhos castanhos. Quais sao os provaveis genotipos do homem e de suas duas mulheres? 

12 . Na Drosophila melanogaster, olhos vermelhos (V) sao dominantes sobre olhos brancos (v) e os genes situam-se no 
cromossomo X. Asas vestigiais (n) sao recessivas emrela9ao as asas normals (N), para umgene autossomico. Qual sera 
a aparencia dos filhotes dos seguintes cruzamentos: JP'IJP NIn x X'lYnlrr, X'lX' NIn x X^lYNIn. 

13 . Suponha que a cegueira para cores seja uma caracteristica recessiva ligada ao cromossomo X. Um homem e uma mulher 
comvisao normal tern os seguintes filhos: uma filha comvisao normal e que tern umfilho com cegueira para cores e outro 
normal; outra filha com visao normal e que tern seis filhos normals e um filho com cegueira para cores que, por sua vez. 



temuma filha comvisao normal. Quais sao os provaveis genotipos de todos esses indivlduos? 

14. Quais sao as diferen^as entre; euploidia, aneuploidia e poliploidia? Monossomia e trissomia? 

15. Qual 0 nome das purinas e pirimidinas do DNA e quais sao os pares que elas formam na dupla-helice? Quais sao as 
purinas e pirimidinas do RNA e de quais bases do DNA elas sao complementares? 

16. Explique como o DNA se replica. 

17. For que um c 6 don nao pode ser composto por duas bases? 

18. Explique a transcri^ao e o processamento do mRNAno nucleo. 

19. Explique o papel do mRNA, tRNA e rRNA na sintese de polipeptidios. 

20. Descreva quatro maneiras pelas quais a expressao dos genes pode ser regulada nos eucariotas. 

21. Na genetica molecular moderna, o que e o DNA recombinante e como ele e formado? 

22. Cite tres fontes de recombina 9 ao genetica que contribuempara a varia 9 ao fenotipica. 

23. Ea 9 a a distin 9 ao entre proto-oncogene e oncogene. Descreva dois mecanismos pelos quais a altera 9 ao genetica causa 
cancer. 

24. O que sao as proteinas Ras e p53? Como uma muta 9 ao nos genes para essas proteinas contribui para o cancer? 

25. Delineie os passos essenciais da rea 9 ao em cadeia da polimerase. 

26. Ja foram publicados rascunhos das sequencias do genoma humano. Quais sao as conclusoes gerais sobre o numero de 
genes e sobre a propor 9 ao relativa do genoma que executa fun 96 es geneticas? 

27. O que e o proteinoma? Por que a informa 9 ao genomica sozinha e insuficiente para caracterizar o proteinoma? 

Para aprofundar seu raciocinio. Como o sistema genetico cromossomico nos animais permite tanto o controle preciso 
do conteudo de genes e sua expressao nas celulas como tambem uma oportunidade para grandes quantidades de varia 9 ao 
genetica? 
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c A P j T U L O 

Evolugao Organica 




Urn trilobita fossilizado em uma rocha da Era Paleozoica. 

Urn legado de mudangas 

A historia da vida e um legado de mudan^as contlnuas. Apesar da aparente imutabilidade do mundo natural, tudo na Terra e no 
universo e caracterizado por transforma^ao. O registro estratigrafico da Terra guarda a historia irreverslvel das 
transforma^oes que chamamos evolu^ao organica. Inumeros tipos de animals e plantas surgiram e desapareceram, deixando 
para tras um esparso registro fossil de sua existencia. Muitos, mas nem todos, deixaram descendentes que vivem no presente e 
que a eles se assemelharrr 

Observamos e quantificamos as modifica^oes nos seres vivos de varias maneiras. Em um tempo evolutivo curto, 
detectamos mudan^as nas Ifequencias de diferentes atributos geneticos nas popula^oes. As mudan^as evolutivas nas 
Ifequencias relativas de mariposas claras e escuras ocorreram no decurso de uma unica vida humana nas cidades poluidas da 
Inglaterra industrial. A cria 9 ao de novas especies e mudan^as dramaticas na forma dos organismos, ilustrada pela 
diversifica^ao evolutiva das aves havaianas, ocorre em escalas temporals maiores, que vao de 100.000 a 1 milhao de anos. 
Tendencias macroevolutivas e episodios de extin^ao em massa ocorrem em escalas de tempo ainda maiores, abrangendo 
dezenas de milhoes de anos. O registro fossil de cavalos ao longo dos ultimos 50 milhoes de anos mostra uma sucessao de 
diferentes especies substituindo as mais antigas no tempo, chegando ate os cavalos do presente. O registro fossil de 
invertebrados marinhos revela episodios de extin^oes em massa, separados por intervalos de cerca de 26 milhoes de anos. 
Como todas as caracteristicas da vida conhecidas hoje sao umproduto de evolu^ao, os bidlogos considerama evolu^ao 











organica a chave para todo conhecimento biologico. 

0 Capitulo 1, apresentamos a teoria evolutiva darwiniana como o paradigma dominante da biologia. Charles Robert 

Darwin e Allred Russel Wallace (Figura 6.1) foram os primeiros a estabelecer evolu^ao como uma poderosa teoria 
cientlfica. Hoje a realidade da evolu^ao organica s 6 pode ser negada abandonando-se a razao. Como escreveu o notdrio 
bidlogo ingles Sir Julian Huxley, “Charles Darwin efetuou a maior de todas as revolu 96 es no pensamento humano, maior que a 
de Einstein, Freud ou Newton, quando, simultaneamente, estabeleceu o fato e descobriu o mecanismo da evolu^ao organica”. 
A teoria darwiniana nos ajuda a entender tanto a genetica das popula^oes quanto as tendencias de longa dura 9 ao do registro 
fdssil. Darwin e Wallace nao conceberam a ideia basica de evolu 9 ao organica, que tern na verdade uma histdria muito mais 
antiga. Revisaremos a historia do pensamento evolutivo que levou a teoria de Darwin, as evidencias que a suportam e as 
mudan 9 as nessa teoria que conduziram a sintese modema da teoria de evolu 9 ao. 

ORIGENS DA TEORIA EVOLUTIVA DARWINIANA 
Conceitos evolutivos pre-darwinianos 

Os primeiros fildsofos gregos, principalmente Xendfanes, Empedocles e Aristdteles, conceberam as primeiras ideias de 
mudan 9 a evolutiva. Eles reconheceram os fdsseis como evidencia da vida passada e acreditavam ter sido destruida por uma 
catastrofe natural. Apesar de sua inquisitividade, os gregos nao estabeleceram um conceito de evolu 9 ao. As oportunidades 
para o pensamento evolutivo tornaram-se ainda mais restritas quando as interpreta 96 es literais da narrativa biblica da cria 9 ao 
foram aceitas como doutrina da fe. O ano 4004 a.C. foi arbitrado pelo Arcebispo James Ussher (em meados do seculo 17) 
como a data da cria 9 ao da vida. As perspectivas evolutivas cram consideradas rebeldes e hereticas, mas ainda assim 
persistiram O naturalista Ifances George Louis Buffon (1707-1788) ressaltou a i nf luencia do ambiente na modifica 9 ao da 
forma dos animals. Ele tambem aumentou a idade da Terra para 70.000 anos. 



Figura 6.1 Os fundadores da teoria da evolugao pela selegao natural. A. Charles Robert Darwin (1809-1882), 
como ele era em 1881, o ano anterior ao de sua morte. B. Alfred Russel Wallace (1823-1913), em 1895. Darwin 
e Wallace desenvolveram a mesma teoria independentemente. Uma carta e ensaio de Wallace enderegados a 
Darwin em 1858 levou Darwin a escrever A Origem das Especies, publicado em 1859. 

Lamarquismo | Primeira explicagao cienttfica da evolufdo 

O bidlogo Ifances Jean Baptiste de Lamarck (1744-1829; Figura 6.2) foi o autor da primeira explicagao abrangente para 
evolugao em 1809, o ano do nascimento de Darwin. Ele construiu uma tese convincente de que os fdsseis eram os 
remanescentes de animals extintos. O mecanismo evolutivo proposto por Lamarck, a heranga de caracteres adquiridos, era 
atraente por sua simplicidade; os organismos, ao se esforgarem para satisfazerem as exigencias do ambiente, adquiriram 
adaptagoes que foram herdadas por seus descendentes. De acordo com Lamarck, o pescogo comprido da girafa evoluiu porque 
seus ancestrais esticavam seus pescogos para se alimentarem e, subsequentemente, transmitiam seus pescogos alongados a 
prole. Ao longo de muitas geragoes, essas mudangas acumularam-se, produzindo os enormes pescogos das girafas modernas. 

Chamamos o conceito lamarquista de evolugao transformacional porque afirma que os individuos transformam suas 
caracteristicas atraves do uso e desuso das partes do corpo, e que a hereditariedade efetua os ajustes correspondentes para 



produzir evolu 9 ao. Rejeitamos agora as teorias transformacionais porque estudos geneticos mostram que os atributos 
adquiridos por um organismo durante sua vida, como musculos mats fortes, nao sao herdados pela prole. A teoria evolutiva de 
Darwin difere da de Lamarekpor ser uma teoria variacional, baseada na distribui^ao da varia^ao genetiea nas popula^oes. A 
evolu 9 ao oeorre no nlvel populaeional e inelui mudan 9 as, ao longo das gera 96 es, nas earaeterlstioas do organismo que 
prevaleeemna popula 9 ao. Darwin argumentou que os organismos eom earaeteristioas hereditarias que funeionavam eomo uma 
vantagem para a sobreviveneia ou reprodu 9 ao deixariam uma prole maior do que outros organismos, fazendo eom que as 
earacteristieas mais favoraveis a sobreviveneia e ao sueesso reprodutivo de sens portadores fossem aeumuladas pelas 
popula 96 es ao longo das gera 96 es. 



Figura 6.2 Jean Baptiste de Lamarck (1744-1829), naturalista trances que formulou a primeira explicagao 
cientifica para evolugao. A hipotese de Lamarck de que evolugao progride por heranga de caracteres adquiridos 
foi rejeitada e substituida pelas teorias neodarwinianas. 

Charles Lyell e o uniformismo 

O geologo Sir Charles Lyell (1797-1875; Figura 6.3) estabeleeeu em seus Principios de Geologia (1830-1833) o prineipio do 
uniformismo. O uniformismo inelui duas ideias importantes que embasam o estudo cientifico da historia da natureza: (1) as 
leis da fisica e da quimiea nao mudaram ao longo da histdria da Terra, e (2) os eventos geologicos do passado ocorreram por 
proeessos semelhantes aos observados no presente. Lyell mostrou que as forgas da natureza, agindo por um longo periodo de 
tempo, poderiam expliear a formagao das rochas que eontem fosseis. Os estudos geoldgieos de Lyell levaram-no a eoneluir 
que a idade da Terra deve ser medida em milhoes de anos. Esses principios foram importantes para desacreditar as 
explicagoes miraculosas e sobrenaturais da historia da natureza, substituindo-as por explicagoes cientificas. Lyell tambem 
ressaltou que as mudangas geologicas ocorrem principalmente atraves de pequenos acrescimos, cujo acumulo gradual atraves 
dos tempos gerou as principals formagoes geoldgicas da Terra, e argumentou que tais mudangas nao ocorrem de forma 
intrinsecamente direcional. Por exemplo, as posigoes das montanhas e dos mares mudariam gradativamente no tempo, mas a 
superficie da Terra nao teria tendencia direcional de se tornar mais montanhosa ou submersa. Ambas as afirmagoes tiveram 
impactos importantes na teoria evolutiva de Darwin. 



Figura 6.3 Sir Charles Lyell (1797-1875), geologo ingles e amigo de Darwin. Seu livro Principios de Geologia 
exerceu forte influencia sobre Darwin durante seu periodo formative. Essa fotografia foi feita por volta de 1856. 

A grande viagem de descobrimento de Darwin 

“Depots de ter sido por 2 vezes reoha 9 ado pelos fortes ventos sudoeste, o navio de Sua Majestade, o Beagle, umbrigue de 10 
canhoes, sob o eomando do capitao Robert FitzRoy, R.N.,* partiu de Devonport no dia 27 de dezembro de 1831”. Assim 
come^a o relate de Charles Darwin da historiea viagem de 5 anos do Beagle ao redor do mundo (Figura 6.4). Darwin, que mal 
completara 23 anos de idade, foi requisitado para acompanhar o capitao FitzRoy no Beagle, umpequeno navio de apenas 90 
pes de comprimento (-27,4 m), que estava prestes a partir em uma longa viagem de prospec^ao pela America do Sul e oceano 
Pacifico (Figura 6.5). Foi o comedo da viagem cientifica mais importante do seculo 19. 

Durante a viagem (1831-1836), Darwin solfeu com os enjoos e a voluvel companhia do capitao FitzRoy, mas o vigor da 
juventude e sua experiencia como naturalista o capacitaram bem para a tarefa. O Beagle fez varias paradas ao longo das 
costas da America do Sul e ilhas adjacentes. Darwin coletou extensivamente e escreveu muito sobre a flora e a fauna dessas 
regioes. Ele escavou inumeros fdsseis de animais ha muito extintos e notou a semelhan^a entre os fdsseis dos pampas da 
America do Sul e os ja conhecidos da America do Norte. Nos Andes, encontrou conchas do mar encrustadas em rochas a 
4.000 metros de altitude. Enfrentou um forte terremoto e presenciou enxurradas de montanha que desgastavam sem tregua a 
terra ao redor. Tais observances, somadas a leitura dos Principios de Geologia de Eyell durante a viagem, refornaram suas 
convicnoes de que formas naturais poderiam explicar as caracteristicas geoldgicas da Terra. 



Figura 6.4 Aviagem de 5 anos do H.M.S. Beagle. 



Figura 6.5 Charles Darwin e o H.M.S. Beagle. A. Darwin em 1840, 4 anos apos o retorno do Beagle a Inglaterra 
e 1 ano apos seu casamento com sua prima, Emma Wedgwood. B. O H.M.S. Beagle navega o Estreito de 
Beagle, Terra do Fogo, na extremidade meridional da America do Sul, em 1833. A aquarela e de autoria de 
Conrad Martens, urn dos dois artistas oficiais da viagem do Beagle. 

Em meados de setembro de 1835, o Beagle chegou as ilhas Galapagos, um arquipelago vulcanico que se espalha pelo 
equador terrestre, a 965 km a oeste do Equador (Figura 6 . 6 ). A fama das ilhas vem de seu isolamento oceanieo e terreno 
vulcanico acidentado. Circundadas por correntes inconstantes e litoral de lava torcida, pontilhadas de arbustos esqueleticos 
torrados pelo sol equatorial, habitadas por repteis estranhos e por gente exilada pelo govemo equatoriano, as ilhas tinham 
poucos admiradores entre os marinheiros. Em meados do seculo 17, eram conhecidas pelos espanhdis como “Eas Islas 
Galapagos” - as ilhas das tartarugas. As tartarugas gigantes, usadas como alimento, primeiro pelos bucaneiros e mais tarde 
pelos baleeiros americanos e britanicos, ca 9 adores de foca e navios de guerra, eram a principal atra 9 ao das ilhas. As 
popula 96 es de tartaruga haviamsido muito exploradas ja a epoca da visita de Darwin. 













Figura 6.6 As ilhas Galapagos vistas da borda de urn vulcao. 

Durante a visita de 5 semanas do Beagle a Galapagos, Darwin doeumentou o earater Impar das plantas e animals de 
Galapagos, ineluindo as tartarugas gigantes, iguanas marinhas, sinsonte de Galapagos e tentilhoes. Darwin mais tarde 
desereveu esses estudos eomo “a origem de todas as minhas ideias”. 

Darwin impressionou-se com o fato de que, embora Galapagos e Cabo Verde (onde o Beagle aportara anteriormente) 
possuissem clima e topografia semelhantes, as plantas e animals de Galapagos se assemelhavam muito mais com as do 
continente sul-americano e eram completamente diferentes das formas alficanas das ilhas de Cabo Verde. Cada ilha de 
Galapagos Ifequentemente continha uma unica especie aparentada as formas de outras ilhas do arquipelago. Em resumo, a vida 
em Galapagos deve ter se originado no continente sul-americano e, subsequentemente solfeu modifica 96 es nas varias 
condi 96 es ambientais das diferentes ilhas. Ele concluiu que as formas vivas nao sao umproduto da cria 9 ao divina e tampouco 
sao imutaveis; sao, na verdade, produtos de uma longa historia de mudan 9 a evolutiva. 

Em 2 de outubro de 1836, o Beagle retornou a Inglaterra, onde Darwin conduziu a maior parte de seu trabalho cientifico 
(Eigura 6.7). A maior parte das extensas cole 96 es de Darwin ja haviamse antecipado a ele, assimcomo os cadernos e diarios 
que manteve durante o cruzeiro. O diario de Darwin, publicado 3 anos ap 6 s o retorno do Beagle, foi um sucesso instantaneo e 
houve duas impressoes adicionais ainda durante o primeiro ano. Mais tarde, uma revisao desse diario por Darwin resultou em 
A Viagem do Beagle, umdos mais duradouros e populares relates de viagemja publicados. 

O principal produto da viagem de Darwin, sua teoria da evolu 9 ao, continuou a se desenvolver por mais de 20 anos ap 6 s o 
retorno do Beagle. Em 1838, ele leu, “a titulo de entretenimento”, umensaio sobre popula 96 es por T. R. Malthas (1766-1834), 
que afirmara que popula 96 es de animals e plantas, ineluindo popula 96 es humanas, tendem a crescer alem da capacidade de 
suporte dos recursos ambientais. Darwin ja come 9 ara a acumular informa 9 ao sobre sele 9 ao artificial de animals 
domesticados. Eascinavam-no, sobretudo, as ra 9 as artificials de pombos. Muitas dessas ra 9 as diferenciavam-se tao 
radicalmente entre si quanto a morfologia e ao comportamento, que seriam consideradas especies diferentes, se encontradas na 
natureza, mas ainda assim haviam se originado de uma unica especie selvagem, o pombo-domestico {Columba livia). Ap 6 s ler 
0 artigo de Malthas, Darwin percebeu que o processo de sele 9 ao na natureza, a “luta pela existencia” causada pelo excesso 
demografico, poderia ser uma for 9 a poderosa na evolu 9 ao das especies selvagens. 



Figura 6.7 O estudio de Darwin na Down House em Kent, Inglaterra, e mantido em estado muito semelhante ao 
que se encontrava na epoca em que Darwin escreveu A Origem das Especies. 

Darwin deixou essa ideia amadurecer em sua cabe^a, escrevendo ensaios privados em 1842 e 1844. Finalmente, em 
1856, ele come^ou a organizar sen grande volume de dados emumtrabalho sobre a origem das especies. Esperava escrever 
em quatro volumes, um livro muito grande, “tao perfeito quanto o puder fazer”. Entretanto, sens pianos seriam subitamente 
alterados. 

Em 1858, ele recebeu um manuscrito de Allred Russel Wallace (1823-1913), um naturalista ingles que trabalhava na 
Malasia, com quern regularmente se correspondia. Darwin ficou surpreso ao ver que, em poucas paginas, Wallace resumiu os 
pontos principals da teoria de sele^ao natural, na qual Darwin trabalhara por duas decadas. Em vez de atrasar o prdprio 
manuscrito e assim favorecer Wallace, sua inclina^ao inicial, foi convencido por dois amigos prdximos, o gedlogo Lyell e o 
botanico Hooker, a publicar sua perspectiva emum breve ensaio que apareceria junto com o artigo de Wallace no Journal oj 
the Linnean Society. Trechos de ambos os artigos foram lidos perante uma audiencia indiferente em P de julho de 1858. 

Durante o ano seguinte, Darwin trabalhou freneticamente, preparando um “resumo” dos quatro volumes que plane]ara. 
Esse livro foi publicado em novembro de 1859, com o titulo A Origem das Especies Atraves da Selegdo Natural, ou a 
Preservagdo das Ragas Favorecidas na Luta pela Jdda. As 1.250 c6pias da primeira impressao esgotaram-se no primeiro 
dial Esse livro gerou instantaneamente uma como^ao que jamais se abateu. As ideias de Darwin trouxeram consequencias 
extraordinarias para as cren^as cientificas e religiosas, e estao entre os maiores feitos intelectuais de todos os tempos. 

"Sempre que descubro que errei, ou que meu trabalho foi imperfeito, e quando fui duramente criticado, e mesmo quando fui indevidamente elogiado, o que 
tambem me mortificou, tern sido meu maior conforto dizer a mim mesmo centenas de vezes que 'trabalhei com tanto afinco e da melhor forma que pude, e 
nenhum homem podefazer mais do que isso'." Charles Darwin, em sua autobiografia, 1876 

Uma vez que a publica^ao de A Origem das Especies eliminou as reticencias de Darwin, seu pensamento evolutivo entrou 
em um periodo extraordinariamente produtivo durante os 23 anos seguintes, nos quais produziu 5 revisoes de A Origem das 
Especies e uma duzia de novos livros. Ele manteve o intercambio cientifico com Wallace, que documentou cuidadosamente a 
distribui^ao geografica de especies de plantas e animais, fimdando assim o campo da biogeografia historica (Capitulo 37). 
Darwin faleceu em 19 de abril de 1882 e foi enterrado na abadia de Westminster. O pequeno Beagle ja havia desaparecido, 
tendo sido aposentado em 1870 e, mais tarde, vendido como ferro velho. 

TEORIA EVOLUTIVA DARWINIANA | A EVIDENCIA 
A mudan^a contmua 

A principal premissa subjacente a evolu^ao darwiniana e a de que o mundo dos seres vivos nao esta em ciclagem constante ou 
perpetua, mas em permanente modifica^ao e com continuidade hereditaria desde o passado ate o presente. As mudan^as 
continuas na forma e na diversidade animal, atraves de sens 600 a 700 milhoes de anos de existencia, sao documentadas de 
maneira mais evidente pelo registro fdssil. Um fossil e um remanescente da vida passada descoberto na crosta terrestre 







(Figura 6 . 8 ). Alguns f 6 sseis sao remanescentes completos (insetos em ambar e mamutes), partes rigidas (dentes e ossos), ou 
partes esqueletieas petrifieadas infiltradas eom siliea ou outros minerals (ostraeodermes e moluseos). Outros fdsseis ineluem 
moldes, impressoes e exerementos (eoprdlitos). Alem de doeumentar a evolu 9 ao dos organismos, os fdsseis revelam 
transforma 96 es profundas no ambiente terrestre, ineluindo grandes mudan 9 as na distribui 9 ao das terras e dos mares. Como 
muitos organismos nao deixaram fdsseis, um registro eompleto do passado estara para sempre alem do nosso aleanee; ainda 
assim, a deseoberta de novos fdsseis e a reinterpreta 9 ao de fdsseis eonheeidos aumentam nosso eonheeimento de eomo a 
forma e a diversidade dos animals mudouno tempo geoldgieo. 

Restos fossilizados podem, em raras ocasioes, incluir teddo tao bem preservado que organelas celulares podem set identificadas atraves de microscopia eletronica! 
Insetos saofrequentemente encontrados envoltos em ambar, que nada mais e que a resina fossilizada de arvores. 0 estudo de uma mosca aprisionada em ambar de 
40 milhoes de anos revelou estruturas que correspondem a fibras musculares, nucleos, ribossomos, gotfculas de lipfdio, retfculos endoplasmaticos e mitocondrias 
(Figura 6.8D). A causa provavel desses casos de mumifica^o extraordinary e a difusao de compostos qufmicos da seiva das plantas, que embalsamaram o tecido dos 
insetos. 



Figura 6.8 Quatro exemplos de material fossil. A. Fossil de peixe das rochas da Formagao Rio Verde, Wyoming, 
EDA. Esses peixes nadavam aqui durante a epoca do Eoceno, periodo Terciario, ha aproximadamente 55 milhoes 
de anos. B. Crinoides pedunculados (classe Crinoidea, Capitulo 22) de rochas Cretaceas de 85 milhoes de anos 
de idade. O registro fossil desses equinodermos mostra que atingiram seu apice milhoes de anos antes e, entao, 
deram inicio a seu lento declinio em diregao ao presente. C. O fossil de um inseto que foi aprisionado pela resina 
de uma arvore ha 40 milhoes de anos e que desde entao se solidificou, formando ambar. D. Micrografia eletronica 
do tecido de mosca fossilizada como mostrada em C; o nucleo da celula esta corado em vermelho. 

Interpretando o registro fossil 

O registro fbssil e tendencioso porque a preservagao e seletiva. As partes esqueletieas de vertebrados e invertebrados eom 
eonehas e outras estruturas rigidas sao normalmente as mais bem preservadas (Figura 6 . 8 ). Animals de eorpo mole, eomo as 
aguas-vivas e a maior parte dos vermes, s 6 fossilizam-se sob eircunstaneias ineomuns, como as encontradas em Burgess 
Shale,* na Columbia Britanica (Figura 6.9). Condigoes excepcionais para a fossilizagao produziramos depdsitos fdsseis Pre- 
cambrianos do sul da Australia, os pogos de piche do Rancho La Brea (Parque Hancock em Los Angeles, EUA), os grandes 
depdsitos de dinossauros (Alberta, Canada e Jensen, Utah, EUA; Figura 6.10) e os depdsitos fdsseis das provincias chinesas 
de Yunnan e Lianoning. 

Os fdsseis formam-se em camadas estratificadas, com novos acumulos formando-se em cima de depdsitos mais antigos. 









Se essas camadas permanecem nao perturbadas, o que e raro, as idades dos fosseis em uma sequencia preservada sao 
diretamente proporcionais a pro fundi dade em que foram eneontrados. As parti eularidades dos fosseis normalmente servem 
para identificar camadas especificas. Alguns fosseis de invertebrados marinhos amplamente distribuidos, incluindo diversos 
foraminiferos (Capitulo 11) e equinodermos (Capitulo 22), sao tao correlacionados com certos periodos geologicos que sao 
chamados de fosseis “indices” ou “guias”. Infelizmente, essas camadas sao normalmente obliquas ou apresentam falhas 
(fissuras). Depositos antigos expostos pela erosao podemvir a ser cobertos por outros depositos, formando umnovo piano de 
deposi 9 ao. Quando expostas a pressoes ou temperaturas extremas, as rochas sedimentares estratificadas transformam-se em 
quartzo cristalino, ardosia oumarmore, o que leva a destrui 9 ao dos fosseis. 

A Figura 6.11 mostra a estratigrafia de dois grandes grupos de antilopes alficanos e sua interpreta 9 ao evolutiva. As 
especies desse grupo sao identificadas pelos tamanhos e formatos caracteristicos dos chilfes, que formam muito do registro 
fdssil desse grupo. As linhas sdlidas verticals na Figura 6.11 correspondem as distribui 96 es temporals das especies 
determinadas pela presen 9 a de seus chilfes caracteristicos no estrato rochoso de varias idades. As linhas vermelhas denotam 
os registros fdsseis de especies vivas, e as linhas cinza denotam os registros fdsseis de especies extintas. As linhas cinza 
pontilhadas mostram as rela 96 es inferidas entre as especies vivas e as especies fdsseis, com base em suas caracteristicas 
estruturais homdlogas compartilhadas. 

Tempo geologico 

Muito antes de a idade da Terra ser conhecida, os gedlogos dividiam a sua histdria em uma tabela de eventos sucessivos que 
seguema ordena 9 ao das camadas de rochas sedimentares. A “lei da estratigrafia” resulta emdata 9 ao relativa, comas camadas 
mais antigas no fundo e as mais novas no topo da sequencia. O tempo geoldgico foi dividido em eons, eras, periodos e epocas, 
esquematizados na contracapa deste livro. A dura 9 ao do tempo no ultimo eon (Fanerozoico) e expressa em eras (p. ex., a 
Cenozoica), periodos (p. ex., o Terciario), epocas (p. ex., o Paleoceno) e algumas vezes emsubdivisoes das epocas. 

No fim da decada de 1940, foram desenvolvidos metodos de data 9 ao radiometrica para determinar a idade absoluta em 
anos das forma 96 es rochosas. Varies metodos independentes sao correntemente utilizados, todos baseados no decaimento 
radioativo de elementos naturals em outros elementos. Esses “reldgios radioativos” independem de mudan 9 as de pressao e 
temperatura e, portanto, nao sao afetados pelas violentas atividades tectonicas. 
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Figura 6.9 A. Trilobitas fosseis visiveis nas minas do deposito de Burgess Shale, Columbia Britanica, Canada. B. 


Animais do periodo Cambriano, de aproximadamente 505 milhoes de anos atras, reconstruidos a partir de fosseis 
preservados no deposito de Burgess Shale da Columbia Britanica, Canada. Os principals pianos de organizagao 
morfologica que apareceram abruptamente nessa epoca estabeleceram os arquetipos dos animais que hoje nos 
sao familiares. 



Figura 6.10 Urn esqueleto de dinossauro parcialmente escavado de uma rocha no Parque Provincial 
Dinossauros, Alberta, Canada. 
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Ummetodo, a datagao por potassio-argonio, usa o decaimento de potassio-40 em arg6nio-40 ('‘°Ar) (12%) e calcio- 
40 C^Ca) (88%). Ameia-vida do potassio-40 e de 1,3 bilhao de anos; metade dos atomos originals decai em 1,3 bilhao de 
anos e metade dos remanescentes desaparecerao no fim dos proximos 1,3 bilhao de anos. Esse decaimento continua ate que 
todos os atomos radioativos de potassio-40 tenham se extinguido. Para se medir a idade das rochas, calcula-se a razao entre 
os atomos de potassio-40 remanescentes em relagao ao numero de atomos originalmente presentes (os atomos remanescentes 
de potassio-40 mais o arg6nio-40 e o calcio-40 em que os outros atomos de potassio-40 decairam). Varios desses isotopos 
existem para datagao, alguns para datar a idade da propria Terra. Um dos relogios radioativos mais uteis e baseado no 
decaimento de uranio em chumbo. Com esse metodo, rochas de mais de 2 bilhoes de anos podem ser datadas com erro 
provavel menor que 1%. 

O registro fossil de organismos macroscopicos comega nos primordios do periodo Cambriano da Era Paleozoica, ha 
aproximadamente 542 milhoes de anos. O estagio geologico antes do Cambriano e chamado de Era Pre-cambriana ou Eon 
Proterozoico. Embora a Era Pre-cambriana tenha ocupado 85% de todo o tempo geologico, temrecebido muito menos atengao 
que as eras posteriores, em parte porque o petroleo, que prove muito do incentivo comercial para a maior parte dos estudos 
geologicos, raramente existe nas formagoes pre-cambrianas. A Era Pre-cambriana contem fosseis bem preservados de 
bacterias e algas e moldes de aguas-vivas, de espiculas de esponjas, de corais moles, de platelmintos segmentados e de trilhas 
de vermes. A maior parte desses fosseis, mas nao todos, sao microscopicos. 
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Figura 6.11 Registro estratigrafico e relagoes evolutivas inferidas para as subfamilias de anti lopes africanos 
Alcelaphinae (damaliscos, alcelafos, gnus) e os Aepycerotinae (impalas). As especies nesse grupo sao 
identificadas pelos tamanhos e formas caracteristicos dos chifres encontrados em estratos rochosos de varies 
idades. As linhas verticals solidas mostram a distribuigao temporal das especies no estrato rochoso, cujas idades 
sao mostradas na escala do lado esquerdo da figura. As linhas vermelhas mostram as distribuigoes temporals 
das especies vivas, e as linhas cinza mostram a distribuigao temporal das especies extintas. As linhas cinza 
pontilhadas mostram as relagoes inferidas entre as especies com base nos atributos estruturais homologos 
compartilhados. A constancia relative da estrutura dos chifres nas especies ao longo do tempo geologico e 
consistente com a teoria do equilibrio pontuado (adiante). Este registro fossil mostra que as taxes de especiagao 
e extingao sao maiores nos antilopes Alcelaphinae do que nos impalas. 

Tendencias evolutivas 

O registro fossil permite-nos visualizar mudangas evolutivas atraves de grandes intervalos de tempo. Especies originam-se e 
extinguem-se atraves da historia geologica documentada pelo registro fossil. Especies animais tipicamente sobrevivem de 1 a 
10 milhoes de anos, embora suas duragoes sejam altamente variaveis. Quando estudamos os padroes de substituigao de 
especies ou dos taxons atraves dos tempos, verificamos a existencia de tendencias. As tendencias sao mudangas direcionais 
em atributos caracteristicos ou em padroes de diversidade emum grupo de organismos. Tendencias emfosseis demonstramo 
principio de Darwin da mudanga perpetua. 

Nossa utiliza^o da expressao "tendencia evolutiva" nao implica que as formas mais recentes sejam superiores as mais antigas, ou que as mudangas representem 
progresso na adaptagao ou complexidade do organismo. Embora Darwin tenha predito que tais tendendas evidenciariam adapta^o progressiva, muitos 
paleontologos contemporaneos consideram a adapta^o progressiva rara entre as tendencias evolutivas. As tendencias observadas na evolu^o dos cavalos nao 
significam que os cavalos modernos sejam superiores num sentido geral aos seus ancestrais do Eoceno. 

Uma tendencia evolutiva bem estudada e a evolugao dos cavalos da epoca do Eoceno ate o presente. O exame 
retrospectivo do Eoceno mostra varios generos e especies diferentes de cavalos que se substituem ao longo do tempo (Figura 
6.12). George Gaylord Simpson (Capitulo 10) mostrou que essa tendencia e compativel com a teoria evolutiva darwiniana. Os 
























tres atributos que mostram as tendencias mais evidentes na evolu^ao dos cavalos sao o tamanho corporeo, estrutura das patas e 
dos dentes. Comparados aos eavalos modernos, os generos extintos eram menores, sens dentes apresentavam uma superficie 
de mastiga^ao relativamente pequena e suas patas tinham um numero relativamente grande de dedos (quatro). Atraves das 
epoeas subsequentes, Oligoeeno, Mioceno, Plioeeno e Pleistoeeno, novos generos surgiram e extinguiram-se generos antigos. 
Em todos os easos, houve um aumento do tamanho do eorpo, a expansao da superficie de mastiga 9 ao e a redu 9 ao do numero de 
dedos. A medida que o numero de dedos diminuia, o digito central tornava-se progressivamente mais proeminente ate que 
apenas esse digito fosse mantido. 

O registro fossil mostra nao apenas um saldo positivo de mudan 9 as nas caracteristicas dos cavalos, mas tambem varia 9 ao 
nos numeros de diferentes generos de cavalos (e numero de especies) ao longo do tempo. Os muitos generos de cavalos de 
epoeas passadas extinguiram-se, deixando apenas umunico sobrevivente, Equus. As tendencias evolutivas na diversidade sao 
observadas emfosseis de diversos grupos animais (Figura 6.13). 

As tendencias na diversidade fdssil ao longo das eras sao produzidas por taxas diferenciais de forma 9 ao de especies 
versus a de extin 9 ao de especies. Por que algumas linhagens originam um numero grande de novas especies enquanto outras 
geram relativamente poucas especies? Por que diferentes linhagens solfem taxas de extin 9 ao mais alias ou mais baixas (de 
especies, generos ou familias taxonomicas) atraves do tempo evolutivo? Para responder a essas questoes, temos que nos valer 
das quatro outras teorias de evolu 9 ao de Darwin. Independentemente de como responder a essas questoes, contudo, as 
tendencias observadas cm diversidade animal ilustram claramente o principio de mudan 9 a continua de Darwin. Como as 
quatro teorias darwinianas remanescentes tambem dependem da ideia de mudan 9 a continua, as evidencias em favor dessas 
teorias fortalecem a teoria de mudan 9 a continua de Darwin. 

Descendencia comum 

Darwin propos que todas as plantas e animais descendem de uma forma ancestral. A histdria da vida pode ser representada 
por uma arvore ramificada, chamada de filogenia. Evolucionistas pre-darwinianos, incluindo Lamarck, defenderam que os 
seres vivos tern multiplas origens independentes, cada uma originando linhagens que mudaram atraves dos tempos sem 
ramifica 9 ao significativa. Como todas as boas teorias cientificas, a descendencia comum faz varias predi 96 es importantes que 
podem ser testadas e potencialmente utilizadas em sua propria rejei 9 ao. De acordo com essa teoria, devemos ser capazes de 
rastrear as genealogias de todas as especies modemas, ate convergirem nas linhagens ancestrais de todas as especies, tanto as 
vivas quanto as extintas. 

Devemos ser capazes de continuar esse processo, andando para tras no tempo evolutivo, ate atingirmos o ancestral 
primordial de toda a vida na Terra. Todas as formas de vida, incluindo muitas formas extintas que representam ramos mortos, 
conectam-se a esta arvore da vida em algum ponto. Embora reconstruir a histdria da vida desse modo possa parecer 
praticamente impossivel, estudos filogeneticos tern sido extraordinariamente bem-sucedidos. Como e possivel executar uma 
tarefa tao dificil? 

Homologia e reconstrufaofilogenetica 

Darwin reconheceu a maior fonte de evidencia para a descendencia comum no conceito de homologia. Um contemporaneo de 
Darwin, Richard Owen (1804-1892), usou o termo para descrever “o mesmo 6 rgao, em organismos diferentes, sujeito a toda 
varia 9 ao de forma e fun 9 ao”. Um exemplo classico de homologia e o esqueleto dos membros dos vertebrados. Os ossos dos 
membros dos vertebrados mantem estruturas e padroes de conexao caracteristicos apesar de modificados para diferentes 
fun 96 es (Figura 6.14). De acordo coma teoria darwiniana de descendencia comum, as estruturas que chamamos de homdlogas 
representam caracteristicas herdadas comalguma modifica 9 ao de umatributo correspondente emum ancestral comum 

Darwin dedicou um livro inteiro, A Descendencia do Homem e Selegao em Relagdo ao Sexo, a ideia de que os seres 
humanos descendem dos mesmos ancestrais de grandes macacos e outros animais. Essa ideia era considerada repulsiva por 
muitos vitorianos, que a ela responderam com indigna 9 ao (Figura 6.15). Darwin construiu sua tese principalmente com base 
em compara 96 es anatomicas que revelaram homologia entre os seres humanos e outros primatas. Para Darwin, a unica 
explica 9 ao plausivel para a grande semelhan 9 a entre macacos e seres humanos s 6 poderia ser explicada pela descendencia 
comum 

Ao longo da histdria de todas as formas de vida, os processos evolutivos geraram novas caracteristicas que foram 


Milhoes de anos atras 



herdadas por gera^oes subsequentes. Cada vez que umnovo atributo surge emuma linhagem evolutiva, presenciamos a origem 
de uma nova homologia. Essa homologia e transmitida a todas as linhagens descendentes, a nao ser que seja subsequentemente 
perdida. O padrao formado pelo eompartilhamento de homologia entre as espeeies prove a evideneia para deseendencia 
eomum e nos permite reeonstruir as bifurea^oes da historia evolutiva da vida. 
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Figura 6.12 Estratigrafia de generos de cavalos do Eoceno ao presente. A tendencia evolutiva de aumento do 
tamanho, da ornamentagao dos molares e a perda de dedos sao mostradas conjuntamente por barras que 




































































representam a duragao temporal e a localizagao continental dos generos. 
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Figura 6.13 Perfis de diversidade de familias taxonomicas de diferentes grupos animais do registro fossil. A 
escala denota as eras Pre-Cambriana (PC), Paleozoica (P), Mesozoica (M) e Cenozoica (C). O numero relative 



de familias e indicado pela largura do perfil. 
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Figura 6.14 Membros anteriores de cinco vertebrados mostram homologias esqueleticas: marrom, umero; 


laranja, radio e ulna; roxo, “mao” (carpos, metacarpos e falanges). As Claras homologias dos ossos e dos 


padroes de conexao sao evidentes apesar das modificagoes evolutivas para diferentes fungoes. 







































FIgura 6.15 Esse anuncio de 1873 do Oleo para Gargarejo Merchant ridiculariza a teoria de Darwin da 
descendencia comum de seres humanos e macacos, que teve pouca aceitagao pelo publico em geral durante a 
vida de Darwin. 

Opoderdeuma teoria 

A teoria darwiniana de descendencia comum ilustra a importancia cientrfica das teorias gerais, que fornecem explicates unificadas para diversos tipos de dados. 
Darwin propos sua teoria de descendencia com modificagao de todas as formas vivas porque ela explica padroes de similaridade e dissimilaridade entre as 
estruturas anatomicas e organizagao celular dos organismos. 

As similaridades anatomicas entre os seres humanos e os grandes macacos* levaram Darwin a propor que esses organismos compartilham uma 
ancestralidade comum mais recente uns com os outros, do que com qualquer outra especie. Darwin ignorava o fato de que sua teoria, 1 seculo mais tarde, proveria 
a explicato primaria para a ocorrencia de similaridades e dissimilaridades entre as especies nas estruturas de seus cromossomos, sequences de aminoacidos em 
proteinas homologas e sequences de bases no DNA genomico homologo. 

A figura a seguir e uma fotografia de urn conjunto haploide de cromossomos de cada uma das especies de hominideos: humanos (Homo sapiens), bonobo (o 
chimpanze-pigmeu, Pan paniscus), gorila (Gorilla gorilla) e orangotangos (Pongo pygmaeus). Cada cromossomo no genoma humano tern urn correspondente com 
estrutura e conteudo genetico semelhantes aos dos genomas das outras especies dos grandes macacos. A diferen^a mais obvia entre os cromossomos de humanos e 
macacos e que o segundo grande cromossomo do genoma nuclear humano foi evolutivamente formado pela fusao de dois cromossomos menores, caracteristicos 
do genoma dos grandes macacos. 0 estudo detalhado dos cromossomos humanos e de outros macacos mostram correspondencia notavel entre seus conteudos 
genicos e organizagao. Os cromossomos dos macacos tern maior semelhan^a entre si do que com os cromossomos de quaisquer outros animais. 

De forma semelhante, a comparagao entre sequences de DNA e proteinas dos grandes macacos confirma sua proximidade de parentesco com humanos, e as 
duas especies existentes de chimpanze, por sua vez, apresentam maior grau de parentesco entre si do que com quaisquer outros macacos. As sequences de DNA 










dos genomas nuclear e mitocondrial sustentam de forma independente as relates estreitas entre as especies de macacos e especialmente o agrupamento de 
humanos e chimpanzes como parentes proximos. Trechos homologos de DNA em humanos e chimpanzes sao 99%similares em suas sequencias de bases. 

Os estudos de varia^o na estrutura dos cromossomos, sequencias de DNA mitocondrial e nuclear proporcionam multiplos conjuntos de dados 
independentes, cada qual com o potencial de rejeitar a teoria de descendencia comum de Darwin. A teoria de Darwin seria rejeitada, por exempio, se as estruturas 
dos cromossomos e sequencias de DNA dos grandes macacos nao apresentassem maior similaridade entre si do que com os cromossomos e sequencias de outros 
animais. Os dados, no caso que discutimos, corroboram em vez de rejeitar as predigoes da teoria de Darwin. A capacidade da teoria de Darwin da descendencia 
comum em fazer predi^es precisas de similaridade genetica entre estas e outras especies, e de ter suas predigoes confirmadas por numerosos estudos empfricos, 
evidencia seu grande poder. A medida que novos tipos de dados biologicos tornaram-se disponfveis, o escopo e a for^a da teoria de descendencia comum de 
Darwin tern aumentado enormemente. Realmente, nada em biologia faz sentido na ausencia dessa poderosa teoria explicativa. 
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0 genoma haploide humano contem 22 autossomos (I - XXII) e urn cromossomo sexual (X ou Y). 0 cromossomo humano e mostrado na figura como o primeiro de 
cada grupo de quatro, seguido pelos cromossomos correspondentes de bonobo, gorila e orangotango, nessa ordem. Note que a cromatina do cromossomo 
humano II corresponde as cromatinas de dois cromossomos menores (marcados com p e q) nos outros grandes macacos. 

Ilustramos tal evidencia usando uma arvore filogenetica para um grupo de grandes aves ratitas (Figura 6.16). Uma nova 
homologia esqueletica surge em cada uma das linhagens representadas (descri^oes de homologias especificas nao estao 
incluidas por serem muito tecnicas). Os diferentes grupos de especies localizados nos terminais dos ramos contem 
combina 96 es diferentes dessas homologias, as quais refletem a sua ancestralidade. Por exempio, avestruzes apresentam as 
homologias de 1 a 5 e 8 , enquanto quivis apresentam as homologias 1, 2, 13 e 15. Os ramos da arvore organizam essas 
especies emuma hierarquia aninhada de grupos dentro de grupos (ver Capitulo 10). Grupos menores (especies agrupadas 
prdximas aos ramos terminais) estao contidos em grupos maiores (especies agrupadas nos ramos basais, incluindo o tronco da 
arvore). Se eliminarmos a estrutura da arvore, mas mantivermos os padroes de homologia observados nas especies vivas, 
podemos reconstruir a estrutura ramificada de toda a arvore. Os evolucionistas testam a teoria de descendencia comum por 
meio da observa 9 ao de padroes de homologia encontrados em todos os organismos. O padrao formado por todas as 
homologias tomadas em conjunto deve especificar uma unica ramifica 9 ao, que represente a genealogia evolutiva de todos os 
organismos vivos. 

A estrutura em arvore inferida da analise das estruturas esqueleticas de aves que nao voam pode ser testada por dados 
reuni dos independentemente a partir das informa 96 es da sequencia de DNA (ver Capitulo 10). A filogenia de aves que nao 






voam inferida dos dados da sequencia de DNA nao se conforma totalmente com aquela inferida das estruturas esqueleticas 
(Figura 6.16); se optarmos pela hipdtese que favorece os dados da sequencia de DNA, devemos entao considerar que algumas 
das estruturas esqueleticas ocorrem varias vezes ou foram perdidas em algumas linhagens como mostrado na Figura 6.16B. O 
conflito entre as hipdteses filogeneticas derivado das estruturas esqueleticas e das sequencias de DNA requer que os 
sistematas examinem seus caracteres e analises filogeneticas para fontes de erro ao inferir as rela 96 es filogeneticas detalhadas 
entre essas especies. Todos os dados filogeneticos embasam a hipdtese de que essas aves que nao voam possuem um 
parentesco mais prdximo umas com as outras do que com qualquer outra especie viva. 



Figura 6.16 A. O padrao filogenetico especificado por 15 estruturas homologas dos esqueletos de um grupo de 
























aves ratitas. As caracteristicas homologas foram numeradas de 1 a 15 e estao assinaladas tanto nos ramos da 
arvore da qual surgiram quanto nas aves que as apresentam. Se voce fosse eliminar a estrutura da arvore, seria 
capaz de reconstrui-la sem erro a partir das distribuigoes dos atributos homologos representados para as aves 
nos ramos terminals. B. Lima analise dos dados moleculares sugere urn padrao diferente para as relagoes entre 
as aves ratitas vivas (com a excegao das moas e aves-elefantes). Se a analise molecular estiver correta, entao a 
evolugao dos caracteres esqueleticos 2, 3, 4 e 5 deve ser reinterpretada. Na interpretagao apresentada, o 
carater 2 foi perdido nos tinamideos (-2), e o carater 3 foi perdido tanto nos quivis quanto nos tinamideos (-3). O 
carater 4 surgiu independentemente em avestruzes, emas e no ancestral comum dos casuares e emus. O carater 
5 origina-se separadamente em avestruzes e emas. Multiplas origens e perdas complicam a analise filogenetica, 
como explicado no Capitulo 10. 

A estrutura hierarquica aninhada ditada pelas homologias e tao ubiqua entre os seres vivos que forma a base da 
elassificagao sistematica de todas as formas de vida (generos agrupados em familias, familias agrupadas em ordens e outras 
eategorias). O padrao e tao evidente que essa elassifieagao hierarquiea precede a teoria de Darwin, mas ela nao foi explicada 
cientificamente antes de Darwin. Uma vez que a ideia de descendencia comum foi aceita, os biologos comegaram a investigar 
as homologias estruturais, moleculares e cromossomicas dos grupos animals. Em conjunto, os padroes hierarquicos aninhados 
revelados por tais estudos ja nos permitiram reconstruir arvores evolutivas de muitos grupos e continuar a investigar outros. O 
uso da teoria de descendencia comum de Darwin na reconstrugao da historia evolutiva da vida e na classificagao dos animals 
sera abordado no Capitulo 10. 

Note que as hipoteses evolutivas primitivas de que a vida surgiu diversas vezes, formando linhagens nao ramificadas, 
preveem uma sequencia linear de evolugao, desprovida da hierarquia aninhada de homologias entre as especies. Ja que 
observamos essa hierarquia aninhada nos seres vivos, essas hipoteses foram rejeitadas. Note tambem como o argumento 
criacionista conhecido como projeto inteligente nao e uma hipotese cientifica, nao nos proporciona nenhuma previsao testavel 
a respeito de qualquer padrao de homologia e, portanto, nao satisfaz os criterios de uma teoria cientifica para a diversidade 
animal. 

Os caracteres de diferentes organismos que desempenham fungoes similares nao sao necessariamente homologos. As asas de morcegos e aves, embora homologas 
como os membros anteriores dos vertebrados, nao sao homologas como asas. 0 ancestral comum mais recente dos morcegos e das aves tinha membros anteriores, 
mais estes nao eram em forma de asas. As asas dos morcegos e aves evoluiram independentemente e apresentam similaridades apenas superficiais em suas 
estruturas de voo. As asas dos morcegos sao formadas por pele esticada sobre dedos alongados, enquanto as asas das aves sao formadas por penas afixadas ao longo 
dos membros anteriores. Essa funcionalidade semelhante, porem de estruturas nao homologas, e geralmente chamada de analoga. 

Ontogenia, filogenia e recapitulagao 

A ontogenia e a historia do desenvolvimento de um organismo ao longo de toda a sua vida, desde sua origem de um ovo 
fertilizado ou broto, e por toda a sua vida adulta ate a morte. Os atributos embriologicos primitivos e aqueles relacionados 
com 0 desenvolvimento contribuem muito para nosso entendimento de homologia e descendencia comum. Os estudos 
comparativos da ontogenia mostram como a modificagao evolutiva da cronologia do desenvolvimento gera novas 
caracteristicas, promovendo divergencia evolutiva entre as linhagens. 

O zoologo alemao Ernst Haeckel, contemporaneo de Darwin, propos que cada estagio sucessivo no desenvolvimento do 
individuo representa uma das formas adultas que apareceram em sua historia evolutiva. O embriao humano, com fendas 
faringeas formadas por sulcos no pescogo, corresponde, por exemplo, ao aparecimento das branquias em nossos ancestrais 
que se assemelhavam a peixes. Baseando-se em observagoes semelhantes, Haeckel formulou uma generalizagao: a ontogenia 
(desenvolvimento do individuo) recapitula (repete) a filogenia (descendencia evolutiva). Essa ideia tornou-se mais tarde 
conhecida simplesmente por recapitulagao ou a lei biogenetica. Haeckel baseou essa lei biogenetica na premissa falaciosa de 
que a mudanga evolutiva ocorre principalmente pela adigao sucessiva de novas caracteristicas ao final de uma ontogenia 
ancestral imutavel, concomitante a condensagao dessa ontogenia ancestral nos estagios iniciais do desenvolvimento. Essa 
nogao se baseou no conceito de Lamarck da heranga dos caracteres adquiridos (ver anteriormente). 


K. E. von Baer, um embriologista do seculo 19, propos uma explica 9 ao mais satisfatoria para a correspondencia entre 
filogenia e ontogenia. Ele argumentou que as caracterlsticas iniciais do desenvolvimento eram simplesmente mais amplamente 
difundidas entre os grupos diferentes de animais do que as earaeteristicas tardias. A Eigura 6.17 mostra, por exemplo, as 
similaridades embrioldgieas iniciais de organismos cujas formas adultas sao muito diferentes (ver Eigura 8.22, no Capitulo 8 ). 
Os adultos de animais com ontogenias simples e breves Ifequentemente lembram os estagios juvenis de animais que 
apresentam ontogenias mais elaboradas, mas os embrioes dos descendentes nao necessariamente assemelham-se aos adultos 
de seus ancestrais. Entretanto, mesmo os estagios iniciais de desenvolvimento estao sujeitos a divergencia evolutiva entre as 
linhagens, e o padrao nao e tao estavel quanto o proposto por von Baer. 

Conhecemos agora muitos paralelos entre a ontogenia e a filogenia, mas os atributos de uma ontogenia ancestral podem 
ser deslocados para um estado mais inicial ou tardio nas ontogenias descendentes. A mudan^a evolutiva na cronologia do 
desenvolvimento e chamada de heterocronia, umtermo inicialmente usado por Haeckel para as exce^oes a recapitula 9 ao. Se 
a ontogenia de um descendente estende-se alem da ontogenia de seu ancestral, novas earaeteristicas podem ser adicionadas em 
uma etapa posterior, ap 6 s o termino do que teria sido o periodo de desenvolvimento no ancestral evolutivo. Nesse processo, 
os atributos observados nos ancestrais sao Ifequentemente movidos para os estagios iniciais do desenvolvimento, e a 
ontogenia, por conseguinte, recapitula de fato a filogenia em algum grau. Entretanto, a ontogenia tambem pode tornar-se mais 
curta durante a evolu 9 ao. Os estagios terminais da ontogenia ancestral podem ser eliminados, fazendo com que os adultos dos 
descendentes assemelhem-se aos estagios juvenis de seus ancestrais (Eigura 6.18). Esse resultado reverie o paralelo entre 
ontogenia e filogenia (recapitula 9 ao reversa) produzindo pedomorfose (a reten 9 ao de earaeteristicas juvenis ancestrais pelos 
descendentes adultos). Ja que a extensao ou encurtamento da ontogenia podem modificar diferentes partes do organismo de 
maneira independente, muitas vezes observamos um mosaico de diferentes tipos de mudan 9 as evolutivas ocorrendo 
simultaneamente. Sendo assim, sao raros os casos em que a ontogenia recapitula a filogenia em sua totalidade. 
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FIgura 6.17 Comparagao entre os arcos faringeos de diferentes embrioes. Todos sao mostrados sem os 
respectivos sacos vitelinos. Note a grande similaridade entre os quatro embrioes nesse estagio inicial de 
desenvolvimento. 

Modularidade do desenvolvimento epotencial evolutivo 

As inova 96 es evolutivas ocorrem nao apenas por simples mudan 9 as nas taxas de processes de desenvolvimento, mas tambem 
pela modifica 9 ao da localiza 9 ao fisica no corpo onde o processo e ativado. A heterotopia e o termo tradicionalmente usado 
para descrever uma mudan 9 a fisica do local de ativa 9 ao de um processo de desenvolvimento no corpo de um organismo. Para 
tal mudan 9 a ser bem-sucedida, o processo de desenvolvimento precisa ser compartimentado emmddulos semiautonomos, cuja 
expressao pode ser ativada emnovos locais. 

Um exemplo interessante de modularidade e heterotopia ocorre em algumas lagartixas. As lagartixas caracterizam-se por 
apresentarem “almofadas” nas patas, estruturas adesivas nas partes ventrais dos digitos, que permitem se fixar e escalar 
superficies lisas. Essas almofadas consistemem escamas modificadas contendo longas proje 96 es, chamadas de setas, que se 
amoldam as superficies dos substratos. Um mddulo responsavel pelo desenvolvimento de tais almofadas e expresso em uma 
estranha especie de lagartixa, nao apenas nos dedos, mas tambem no lado ventral da ponta da cauda. Assim, essa especie 
adquiriu um membro adesivo adicional atraves da expressao ectdpica de ummddulo de desenvolvimento padrao. 



TRATAMENTO HORMONAL 



Figura 6.18 Formas terrestres e aquaticas de axolotles. Os axolotles retem a morfologia aquatica juvenil {acima) 
ao longo de suas vidas, a nao ser que sejam forgados a se metamorfosear (abaixo), por meio de tratamento 
hormonal. Os axolotles evoluiram de ancestrais que sofriam metamorfose e sao, portanto, urn exempio de 
pedomorfose. 

A modularidade e evidente tambem nas mutagoes homeoticas da mosca-das-frutas, Drosophila melanogaster. Tais 
mutagoes podem substituir um modulo de desenvolvimento para uma perna no lugar de um que normalmente especifica uma 
antena, produzindo assim uma mosca eom um par de pernas na eabega. Uma outra mutagao homeotiea nas moseas-das-fiutas 
transforma os orgao de equillbrio do torax em um segundo par de asas; o modulo de equillbrio e substituldo pela ativagao do 
modulo de asa, que, nas moseas, e normalmente ativado apenas nas porgoes mais anteriores do torax. 

A modularidade e importante na explicagao para algumas das grandes mudangas evolutivas, como a evolugao dos 
membros dos tetrapodes (Capltulo 25). A transigao evolutiva dos membros em formato de nadadeira para os membros tlpicos 
dos tetrapodes ocorreu via ativagao de umconjunto de genes homeoticos (Capltulo 8) no loeal de formagao dos membros, eujo 
padrao de expressao evoluiu inieialmente eomo parte da eoluna vertebral. Os padroes de expressao genica eompartilhados 
pela eoluna vertebral e membros posteriores dos tetrapodes revelaram a genetiea e o mecanismo de desenvolvimento desses 
modules. 

O termo “evolubilidade” Cevolvability'') foi introduzido para designar as grandes oportunidades evolutivas criadas por 
modules de desenvolvimento cuja expressao pode ser desloeada entre diferentes partes do corpo. Uma linhagemem evolugao 
que eontenha um ample eonjunto de ferramentas de desenvolvimento modular pode “tentar” a construgao de muitas estruturas 
novas, algumas das quais persistirao e darao origema novas homologias. 

Multiplicagao das especies 

A multiplieagao das especies ao longo do tempo e um corolario logico da teoria de descendencia comum de Darwin. Um 
ponto de ramificagao na arvore evolutiva significa que uma especie ancestral se dividiu em duas especies diferentes. A teoria 
de Darwin postula que a variagao genetiea presente em uma especie, especialmente a variagao que ocorre entre populagoes 
geograficamente separadas, e a materia-prima da qual novas especies se originam Ja que a evolugao e um processo de 
ramificagao, o numero total de especies produzido por evolugao aumenta com o tempo, embora muitas dessas especies 
inevitavelmente se extingam sem deixar descendentes. Um grande desafio para os evolucionistas e descobrir o processo pelo 
qual uma especie ancestral se ramifica, formando duas oumais especies descendentes. 

Esta teoria agrega uma dimensao espacial aos processos evolutivos. Quando as populagoes de uma especie sao isoladas 
uma das outras devido a barreiras geograficas, as populagoes isoladas passam por mudangas evolutivas diferentes e divergem 
umas das outras. Por exempio, quando o ravel do mar era mais elevado do que e agora, areas baixas de Cuba eram inundadas, 
dividindo seu territorio em varias areas isoladas. As populagoes de lagarto que, anteriormente, formavamuma unica especie 
desenvolveram diferengas na especie quando em isolamento antes que o nivel do mar baixasse novamente, reconsolidando a 
Cuba que conhecemos hoje emdia. 




Antes de explorarmos a multiplica 9 ao das especies, precisamos especificar o que queremos dizer com “especie”. Como 
explicado no Capitulo 10, nenhum consenso existe no que se refere ao conceito de especie. Entretanto, a maioria dos biologos 
concorda que criterios importantes para o reconhecimento de especies incluem; ( 1 ) todos os membros da especie originam-se 
de uma mesma popula^ao ancestral, formando uma linhagem de popula 96 es descendentes de um ancestral e; ( 2 ) existe 
compatibilidade reprodutiva (a capacidade de se intercruzar) dentro da especie e incompatibilidade reprodutiva com outras 
especies, no caso de animais com reprodu 9 ao sexuada; e (3) ha manuten 9 ao, dentro da especie, de coesao fenotipica e 
genotipica (nao ha diferen 9 as abruptas entre popula 96 es de uma mesma especie no que diz respeito as frequencias alelicas e 
caracteristicas dos organismos). O criterio de compatibilidade reprodutiva tern recebido grande aten 9 ao em estudos de 
forma 9 ao de especies, tambem chamado de especia9ao. 

Os atributos biologicos que impedem diferentes especies de se intercruzarem sao chamados de barreiras reprodutivas. 
O problema principal da especia 9 ao e descobrir como barreiras reprodutivas evoluem entre duas popula 96 es inicialmente 
compativeis, levando-as a se tornarem linhagens distintas e de longa dura 9 ao. Como podem as popula 96 es divergirem com 
respeito as propriedades reprodutivas, enquanto os individuos dentro de cada popula 9 ao mantem completa compatibilidade 
reprodutiva? 

As barreiras reprodutivas entre as popula 96 es normalmente evoluem gradualmente. A evolu 9 ao de barreiras reprodutivas 
requer que as popula 96 es divergentes mantenham-se fisicamente separadas por longos periodos de tempo. Se as popula 96 es 
divergentes reunirem-se antes que as barreiras evolutivas evoluam, o intercruzamento ocorrera entre as popula 96 es, e elas irao 
se misturam A especia 9 ao por divergencia gradual nos animais pode exigir periodos extraordinariamente longos de tempo, 
talvez de 10 a 100 mil anos ou mais. O isolamento geografico e a forma mais efetiva para a evolu 9 ao de barreiras 
reprodutivas, e muitos evolucionistas considerama separa 9 ao geografica umpre-requisito para ramifica 9 ao evolutiva. 

As barreiras geograficas entre populates nao sao a mesma coisa que barreiras reprodutivas. As barreiras geograficas referem-se a separagao espacial entre duas 
populates. Elas impedem a troca de genes e normalmente sao uma pre-condigao para especia^o. As barreiras reprodutivas tern origem evolutiva e referem-se a 
diversos fatores comportamentais, fisicos, fisiologicos e ecologicos que impedem o cruzamento entre especies diferentes. As barreiras comportamentais evoluem 
mais rapido que qualquer outro tipo de barreira reprodutiva. As barreiras geograficas nao garantem evolugao de barreiras reprodutivas. As barreiras reprodutivas 
evoluem com maior probabilidade sob condi^es que incluem uma geragao de tamanho populacional pequeno, uma combinagao favoravel de fatores seletivos e 
longos periodos de isolamento geografico. Uma ou ambas as populates de um par geograficamente isolado podem vir a se tornar extintas antes da evolu^o de 
uma barreira reprodutiva entre elas. Atraves das vastas extensoes do tempo geologico, entretanto, as condigoes suficientes para a especiagao ocorreram milhoes de 
vezes. 

Especiagao alopdtrica 

Popula 96 es alopatricas (“em outra terra”) de uma especie sao aquelas que ocupam areas geograficas distintas. Por causa de 
sua separa 9 ao geografica, elas nao podem intercruzar-se, mas seriam capazes de faze-lo se as barreiras geograficas que as 
separamfossemremovidas. Se as popula 96 es forem alopatricas logo antes e no curso da evolu 9 ao das barreiras reprodutivas, 
a especia 9 ao resultante e chamada de especia9ao alopatrica ou especia 9 ao geografica. As popula 96 es separadas evoluem 
independentemente e adaptam-se aos respectivos ambientes, gerando barreiras reprodutivas entre elas que sao consequencias 
das suas trajetorias evolutivas independentes. Ja que sua varia 9 ao genetica origina-se e evolui independentemente, popula 96 es 
fisicamente separadas divergem geneticamente mesmo quando sens ambientes mantem-se muito semelhantes. Uma mudan 9 a 
ambiental entre popula 96 es tambem pode promover diferencia 9 ao genetica mediante favorecimento de fenotipos distintos em 
popula 96 es separadas. Ernst Mayr (Figura 6.19) fez grandes contribui 96 es para nosso entendimento de especia 9 ao alopatrica 
atraves de seu estudo das aves. 

A especia 9 ao alopatrica come 9 a quando uma especie se separa em duas ou mais popula 96 es geograficamente isoladas. 
Essa divisao pode ocorrer por meio de qualquer uma das duas maneiras possiveis: via especia9ao vicariante ou atraves de 
umevento fundador. Especia 9 ao vicariante inicia-se quando mudan 9 as climaticas ougeoldgicas ffagmentamo habitat de uma 
especie, produzindo barreiras impenetraveis que isolam geograficamente as diferentes popula 96 es. Por exemplo, a popula 9 ao 
de uma especie de mamifero que habita uma fioresta de planicie poderia ser dividida pela eleva 9 ao de uma barreira 


montanhosa, por um afundamento ou inunda^ao de uma falha geologica, ou mudan 9 as que causem a fi-agmenta 9 ao da floresta 
pela forma 9 ao de pradarias ou desertos. A forma 9 ao do istmo do Panama separou as popula 96 es de ouri 90 -do-mar do genero 
Eucidaris, resultando na forma 9 ao do par de especies mostrado na Figura 1.5D, no Capitulo 1. 



Figura 6.19 Ernst Mayr (1904-2005), o principal colaborador para nosso conhecimento de especiagao e evolugao 
em geral. 

A especiagao vicariante tern duas consequencias principals. Embora a populagao ancestral tenha sido fragmentada, os 
fragmentos individuals normalmente permanecem relativamente intactos. O processo vicariante em si nao induz mudanga 
genetica pela redugao de uma populagao a um tamanho pequeno ou por desloca-la para novos ambientes. Uma outra 
consequencia importante e que um mesmo evento vicariante pode, simultaneamente, fragmentar varias especies. Por exemplo, 
a fragmentagao de uma floresta de planicie perturbaria especies de uma variedade de grupos taxonomicos, incluindo 
salamandras, ras, lesmas e muitos outros habitantes das florestas. Com efeito, os mesmos padroes geograflcos sao observados 
em especies proximamente aparentadas em diferentes grupos de organismos cujos habitats sao similares. Tais padroes 
fornecem forte evidencia de especiagao vicariante. 

Uma forma alternativa de iniciar especiagao alopatrica e a dispersao de um pequeno numero de individuos para um local 
distante em que nenhum membro da especie ocorre. Os individuos que se dispersaram podem estabelecer uma nova 
populagao, o que e conhecido como evento fundador. Especiagao alopatrica resultante de eventos fundadores foi observada, 
por exemplo, nas moscas-das-lfutas nativas do Havai. O Flavai contemmuitas manchas de floresta separadas por fluxo de lava 
vulcanica. Em raras ocasioes, ventos fortes podem transportar umas poucas moscas de uma floresta para outra, 
geograficamente isolada, onde as moscas podem comegar uma nova populagao. Diferente do que ocorre na especiagao 
vicariante, a nova populagao tern um tamanho inicial muito pequeno, o que pode levar a uma mudanga rapida e profunda de sua 
estrutura genetica emrelagao a populagao ancestral (ver adiante). Quando tal evento acontece, as caracteristicas fenotipicas 
que eram estaveis nas populagoes ancestrais Ifequentemente mostram variagao inedita na nova populagao. A medida que a 
nova variagao expressa e sujeita a selegao natural, ocorrem grandes mudangas nas propriedades reprodutivas e fenotipicas, 
acelerando a evolugao de barreiras reprodutivas entre as populagoes ancestrais e as recentemente fundadas. 

0 termo evento Aindador, em seu uso mais geral, significa a dispersao de organismos de uma populate ancestral atraves de uma barreira geografica para iniciar 
uma nova populagao alopatrica. A origem dos tentilhoes de Galapagos a partir de ancestrais imigrantes da America do Sul e um bom exemplo (adiante). Um evento 
fundador nem sempre causa mudangas importantes na constituigao genetica da nova populagao em relagao a populagao antiga, embora tais mudangas sejam 
esperadas se o niimero de individuos fundadores for muito pequeno (p. ex., entre 5 e 10 individuos) e a populagao ancestral tiver grande variagao genetica. Uma 
modificagao na constituigao genetica de uma populagao recem-formada por causa do pequeno niimero de fundadores e chamada de efeito fundador, que inclui os 


gargalos populacionais (adiante). Se um efeitofundador for tao profundo que a sele^o atue de novos modos sobre os caracteres reprodutivos importantes, o evento 
fundador pode induzir a especiagao. A espeda0o induzida pelo fundador descreve o subconjunto de eventos fundadores nos quais um efeito fundador acelera a 
divergencia no nfvel de especie da populate recem-fundada. A especiagao das moscas-das-frutas havaianas, descrita no texto, ilustra a especiagao induzida pelo 
fundador. Excluidos da especiagao induzida pelo fundador estao os eventos cujo papel na especia^o e estritamente o estabelecimento de uma nova popula^o 
alopatrica capaz de mudanga evolutiva independente. 

Surpreendentemente, muitas vezes aprendemos sobre a genetica da especia^ao alopatrica a partir de casos em que 
popula^oes previamente separadas readquirem contato geografico apos a evolu 9 ao de barreiras reprodutivas incipientes que 
nao sao absolutas. A ocorrencia de cruzamento entre popula 96 es divergentes e chamada de hibrida9ao, e a prole de tais 
cruzamentos e chamada de hibridos (Figura 6.20). Estudando a genetica das popula 96 es Mbridas, podemos identificar as bases 
geneticas das barreiras reprodutivas. 

Os bidlogos frequentemente distinguem entre as barreiras reprodutivas que impedem a fertiliza 9 ao (barreiras pre- 
acasalamento) e aquelas que impedem o crescimento e o desenvolvimento, sobrevivencia ou reprodu 9 ao de individuos 
hibridos (barreiras p 6 s-acasalamento). As barreiras pre-acasalamento fazemcomque membros de popula 96 es divergentes nao 
se reconhe 9 am como parceiros reprodutivos ou que sejam incapazes de levar a termo os rituais de acasalamento. Os detalhes 
das estruturas dos chifres dos antilopes africanos (ver Figura 6.11) sao importantes no reconhecimento de membros da mesma 
especie como potenciais parceiros reprodutivos. Em alguns casos, as genitalias de machos e femeas podem ser incompativeis 
ou os gametas podem ser incapazes de se fundirem formando o zigoto. Em outros, as barreiras pre-acasalamento podem ser 
estritamente comportamentais, com membros de diferentes especies sendo identicos emtodos os demais atributos fenotipicos. 
Especies diferentes que sao indistinguiveis em aparencia sao chamadas especies irmas. Especies irmas surgem por 
especia 9 ao alopatrica quando divergem quanto ao periodo fertil ou quanto aos sinais auditivos, comportamentais, ou quimicos 
necessarios ao acasalamento. A divergencia evolutiva desses atributos gera barreiras pre-acasalamento efetivas semmudan 9 as 
6 bvias na aparencia dos organismos. As especies irmas ocorrem em grupos tao diversos quanto os ciliados, as moscas e as 
salamandras. 

Especiagao nao alopatrica 

Existe especia 9 ao sem separa 9 ao geografica previa das popula 96 es? A especia 9 ao alopatrica pode parecer uma explica 9 ao 
improvavel para situa 96 es emque muitas especies proximamente aparentadas ocorrem juntas emuma area sem nenhum tipo de 
barreira a dispersao animal. Por exemplo, varios grandes lagos ao redor do mundo contem um grande numero de especies de 
peixes, que sao proximamente aparentadas. Os grandes lagos da Africa (Malawi, Taganyika e Victoria) contem muitas 
especies de peixes ciclideos que sao encontrados apenas neles e em nenhum outro lugar. De maneira semelhante, o lago Baikal 
na Siberia contem muitas especies diferentes de peixes da familia Cottidae, que nao ocorrem em nenhum outro lugar do mundo 
(Figura 6.21). E dificil concluir que essas especies evoluiram emquaisquer outros lagos alem daqueles que habitam, embora 
esses lagos sejam jovens na escala de tempo evolutivo e nao apresentem nenhum barreira ambiental que isolaria as 
popula 96 es desses peixes. 
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Figura 6.20 Salamandras puras e hibridas. Os hibridos tern aparencia intermediaria entre as populagoes de 
origem. A. Plethodon teyahalee, pura, com pintas brancas; B. urn hibrido entre a salamandra pintada de branco 
R teyahalee e R shermani de pernas vermelhas, intermediaria na aparencia tanto para pintas quanto para cor da 
perna; C. R shermani, pura, com pernas vermelhas. 

Para explicar a especiagao dos peixes em lagos de agua doce e outros exemplos semelhantes, postulou-se a existencia de 
especia^ao simpatrica (“mesma terra”). De aeordo eom essa hipotese, diferentes individuos dentro de uma mesma espeeie 
especializam-se na oeupagao de diferentes eomponentes do ambiente. Ao proeurar e utilizar habitats especificos em uma 
uniea area geografiea, populagoes diferentes atingem separagao ftsica e adaptativa suficiente para que as barreiras 
reprodutivas evoluam Por exemplo, as especies de ciclideos dos lagos afrieanos sao muito diferentes umas das outras em suas 
especializagoes alimentares. Emmuitos organismos parasitas, partieularmente insetos parasitas, diferentes populagoes podem 
utilizar hospedeiros distintos e, assim, prover a separagao ftsica necessaria para que as barreiras reprodutivas evoluam 
Entretanto, estudos que advogam especiagao simpatrica foram criticados porque a distingao reprodutiva entre populagoes 
diferentes muitas vezes nao e bem demonstrada e, assim, nao se pode garantir que registrem efetivamente a formagao de 
linhagens evolutivas distintas que se tornarao especies diferentes. Alem disso, e provavel que os ciclos climaticos produzam 
lagos geograficamente isolados em periodos de seca e, poster!ormente, transformem-se em lagos maiores durante as estagoes 
umidas, produzindo assim um modelo alopatrico para a evolugao de cardumes de especies de peixes. 

Um outro modelo plausivel de especiagao, denominado especiagao parapatrica, e um intermediario geografico entre 
especiagao simpatrica e alopatrica. Duas especies sao reciprocamente parapatricas se suas distribuigoes geograficas sao 
primariamente alopatricas, mas mantem contato ao longo da borda entre suas distribuigoes, que nenhuma espeeie consegue 
cruzar. Na especiagao parapatrica, a borda evolui dentro da distribuigao geograficamente continua da espeeie ancestral e 
diferengas interespecificas evoluemnas duas populagoes, embora estas continuem mantendo contato ao longo dessa Ifonteira. 

O modelo mais simples de especiagao parapatrica e aquele em que mudangas nas condigoes ambientais dividem a 
distribuigao geografiea de uma espeeie emduas partes ambientalmente distintas, mas geograficamente adjacentes. O aumento 
da temperatura em uma ilha caribenha, por exemplo, pode levar a transformagao de parte de uma fioresta umida em uma 
fioresta arenosa seca. Entao, uma espeeie de lagarto da fioresta umida primordial pode se dividir em duas populagoes 
adjacentes, ocupando a fioresta umida e a seca. Entretanto, diferentemente da especiagao alopatrica vicariante, as populagoes 
nos dois habitats nao sao isoladas por uma barreira fisica, mas mantem interagoes geneticas atraves da borda que as separa. A 
disparidade das condigoes ambientais atraves da borda, entretanto, leva as populagoes a evoluirem como linhagens separadas, 
adaptadas aos diferentes ambientes, apesar do intercambio genico entre elas. 

Uma distribuigao parapatrica das especies nao implica necessariamente que a especiagao ocorreu de maneira 
parapatrica. A maioria dos casos de especies parapatricamente distribuidas mostra evidencia de alopatria no passado, com 
remogao subsequente da barreira geografiea, permitindo que as duas especies entrem em contato, embora uma espeeie esteja 
excluida do territorio da outra. 
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Figura 6.21 Os peixes da familia Cottidae do lago Baikal, produtos de especiagao que ocorreu em urn mesmo 
lago. 

A prevalencia da especiagao parapatrica e controversa. Esse modelo de especiagao preve que as populagoes 
parapatricamente distribuidas devem distinguir-se principalmente quanto a atributos adaptativos associados as diferengas 
ambientais observadas, mas devem apresentar relativa homogeneidade no que diz respeito ao restante da variagao genotipica. 
Comparagoes entre populagoes parapatricamente distribuidas, incluindo as dos lagartos que ocupam diferentes tipos de 
florestas nas ilhas caribenhas, frequentemente mostram grande divergencia em variagao molecular nao relacionada com a 
diferenciagao adaptativa das populagoes; tais resultados sao melhor explicados por especiagao alopatrica vicariante que por 
especiagao parapatrica. Em alguns casos, a evidencia geologica mostra que o que hoje e uma unica ilha foi fisicamente 
fragmentado em ilhas separadas durante periodos de aquecimento, quando o nivel do mar era mais alto do que e hoje; de modo 
semelhante, tal evidencia favorece a interpretagao da especiagao alopatrica para especies parapatricamente distribuidas cujo 
contato geografico ocorre em areas originalmente inundadas. 

Irradiagao adaptativa 

A evolugao de varias especies ecologicamente diversas de uma especie ancestral comum e chamada de irradiagao 
adaptativa, especialmente quando varias especies dispares surgem em um pequeno intervalo de tempo geologico (alguns 
milhoes de anos). Alguns de nossos melhores exemplos de irradiagao adaptativa estao associados a lagos e ilhas jovens, que 
proporcionam novas oportunidades evolutivas para organismos aquaticos e terrestres, respectivamente. As ilhas oceanicas 
formadas por vulcoes sao inicialmente despidas de vida. Elas sao gradualmente colonizadas por plantas e animals do 
continente e de outras ilhas em eventos fundadores distintos. Os fundadores encontram a situagao ideal para diversificagao 
evolutiva porque os recursos ambientais que sao intensamente explorados por outras especies dos continentes estao livres 
para a colonizagao nessas ilhas esparsamente povoadas. Os arquipelagos, como as ilhas Galapagos, oferecem oportunidades 
ainda maiores, tanto para eventos fundadores quanto para diversificagao ecologica. A totalidade do arquipelago esta isolada 
do continente, e cada ilha esta geograficamente isolada das demais pelo mar; alem disso, cada ilha tern caracteristicas fisicas, 
climaticas e bioticas proprias. 

Os tentilhoes de Galapagos ilustrama irradiagao adaptativa no arquipelago oceanico (Eiguras 6.22 e 6.23). Os tentilhoes 
de Galapagos (o nome tentilhoes de Darwin foi popularizado na decada de 1940 pelo omitdlogo ingles David Lack) sao muito 


















proximos entre si, mas cada especie diferencia-se das dernais em tamanho e forma do bico, e em habitos alimentares. Se os 
tentilhoes fossem criados de forma especial, seria uma estranha coincidencia que 13 tipos similares de tentilhoes fossem 
criados nas Ilhas Galapagos e em nenhum outro lugar. Os tentilhoes de Darwin descendem de uma unica popula 9 ao ancestral 
que veio do continente e, subsequentemente, colonizou todas as ilhas do arquipelago dos Galapagos. Os tentilhoes solferam 
irradia^ao adaptativa, ocupando nichos que Ihes foram negados no continente por outras especies com maior capacidade de 
explora 9 ao daqueles habitats. Os tentilhoes de Galapagos, consequentemente, assumiram caracteristicas de aves de 
continentes tao diversas e diferentes dos tentilhoes quanto os pica-paus e parulideos. O 14° tentilhao de Darwin, encontrado na 
ilha isolada de Cocos, bem ao norte do arquipelago de Galapagos, e semelhante em aparencia aos tentilhoes de Galapagos e 
quase certamente descende do mesmo ancestral fundador. 



Figura 6.22 Modelo para a evolugao dos 13 tentilhdes de Darwin nas ilhas Galapagos. O modelo postula tres 
etapas: (1) tentilhoes imigrantes do continente sul-americano chegam a Galapagos e colonizam as ilhas; (2) assim 
que as populagoes se estabelecem, os tentilhoes dispersam-se em diregao a outras ilhas, onde se adaptam as 
novas condigoes e mudam geneticamente; e (3) apos urn periodo de isolamento, urn contato secundario e 
estabelecido entre as diferentes populagoes. As duas populagoes sao entao reconhecidas como especies 
separadas, se nao puderem se intercruzar com sucesso. 
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Figura 6.23 A. Irradiagao adaptativa de 10 especies de tentilhoes de Darwin de Santa Cruz, uma das ilhas 
Galapagos. As diferengas nos bicos e habitos alimentares sao mostradas. Aparentemente, todos descendem de 
uma unica especie de tentilhao ancestral do continente sul-americano. B. O tentilhao-pica-pau, uma das 13 
especies de tentilhoes dos Galapagos, utilizando urn galho fino como ferramenta para alimentagao. Esse tentilhao 
trabalhou por 15 min ate arpoar uma barata e retira-la de uma fenda na arvore. 

Gradualismo 

A teoria gradualista de Darwin op6e-se aos argumentos em favor do surgimento repentino de novas especies. Diferengas 
pequenas, semelhantes aquelas que observamos entre organismos de populagoes modernas, sao a materia-prima da qual as 
principais formas de vida evoluiram. Essa teoria compartilha com o uniformismo de Lyell a nogao de que devemos explicar as 
mudangas passadas por meio de eventos catastroficos incomuns, que nao observamos hoje. Se novas especies se originaram 
em eventos catastroficos singulares, deveriamos observar esses eventos no presente, e isto nao ocorre. Ao contrario, o que 
normalmente observamos em populagoes naturais sao modificagoes fenotipicas pequenas e continuas. Essas mudangas 
continuas podem levar a grandes diferengas entre as especies somente pelo acumulo ao longo de muitos milhares, ou milhoes 
de anos. Uma definigao simples da teoria gradualista de Darwin e que a acumulagao de mudangas quantitativas leva a 
mudangas qualitativas. 

Mayr (ver Figura 6.9) fez uma importante distingao entre gradualismo populacional e fenotipico. O gradualismo 
populacional afirma que novos atributos se estabelecem numa populagao ao aumentar sua Ifequencia, de uma pequena Ifagao, 







para a maioria da popula 9 ao. O gradualismo populacional e bem estabelecido e incontroverso. O gradualismo fenotipico 
postula que novos atributos, mesmo os que sao bem diferentes dos atributos ancestrais, sao produzidos por uma serie de 
pequenos passes incrementados. 

Gradualismo fenotipico 

O gradualismo fenotipico ja era polemico quando Darwin o propos primeiramente, e ainda e. Nem todas as mudan 9 as 
fenotlpicas sao pequenas e aditivas. Algumas muta 96 es que aparecem durante o intercruzamento artificial mudam o fenotipo 
substancialmente em um unico passo mutacional. Essas muta 96 es sao chamadas tradicionalmente de “sports” {sports). As 
muta 96 es que produzem o nanismo sao observadas em muitas especies, incluindo humanos, caes e ovelhas e tern sido usadas 
por criadores para atingir resultados desejados; por exemplo, uma muta 9 ao que deforma as patas foi usada para produzir a 
ra 9 a de carneiros Ancon, que nao consegue saltar sobre cercas e que, por conseguinte, e facilmente confmada (Figura 6.24). 
Muitos dos colegas de Darwin que aceitavam as suas outras teorias consideram o gradualismo fenotipico uma ideia muito 
radical. Se as muta 96 es desse tipo podem ser utilizadas por criadores de animals domesticos, por que exclui-las da teoria 
evolutiva? Em favor do gradualismo, Darwin e outros replicaram que estas muta 96 es tern sempre efeitos colaterais negativos 
que fariam a sele 9 ao elimina-los das popula 96 es naturals. Com efeito, e questionavel se o carneiro Ancon, apesar de ter suas 
vantagens do ponto de vista dos fazendeiros, propagar-se-ia com sucesso, sem interven 9 ao humana, na presen 9 a de seus 
parentes de pernas normals. Entretanto, uma muta 9 ao de grande efeito parece ser responsavel pelo polimorfismo adaptativo do 
tamanho do bico emuma especie alficana de tentilhao {Pyrenestes ostrinus), na qual as formas combico grande alimentam-se 
de sementes duras e as formas com bico curto consomem sementes macias. Estudos recentes em genetica evolutiva do 
desenvolvimento (Capitulo 8 ) ilustrama controversia que ainda envolve o gradualismo fenotipico. 

Equiltb rio pontuado 

Ao observarmos o gradualismo darwiniano no tempo geoldgico, esperamos encontrar no registro fdssil uma longa serie de 
formas intermediarias conectando os fendtipos das popula 96 es ancestrais e descendentes (Figura 6.25). Esse padrao previsto e 
chamado de gradualismo filetico. Darwin admitiu que o gradualismo filetico nem sempre se revela no registro fdssil. De uma 
forma geral, estudos conduzidos desde a epoca de Darwin nao revelaram a serie contlnua de fdsseis prevista pelo gradualismo 
filetico. Seria entao a teoria do gradualismo refutada pelo registro fdssil? Darwin, entre outros, alegou que nao, porque o 
registro fdssil e muito imperfeito para preservar series completas de transi 9 ao. Embora a evolu 9 ao seja um processo lento 
para nossos padroes, e muito rapido se comparado a taxa de acumulo dos depositos de fdsseis bem preservados. Ja outros 
argumentaram que o aparecimento e o desaparecimento abrupto de especies no registro fdssil for 9 am-nos a concluir que o 
gradualismo filetico raramente ocorre. 



Figura 6.24 A raga de carneiro Ancon que surgiu de uma mutagao “sports” causou o nanismo das patas. Muitos 
dos contemporaneos de Darwin o criticaram por alegar que tais mutagoes nao sao importantes para evolugao por 
selegao natural. 



Divergencia morfologica 

Figura 6.25 O modelo gradualista filetico de mudanga morfologica evolutiva, quo procede de forma mais ou 
menos estavel ao longo do tempo geologico (milhoes de anos). As bifurcagoes seguidas por divergencia gradual 
resultaram em especiagao. Repare que a maior parte da mudanga morfologica acumula-se em incrementos 
dentro das linhagens de especies, entre os pontos de ramificagao, que por sua vez nao correspondem a grandes 
quantidades de alteragao morfologica. 

Os paleontologos evolutivos americanos Niles Eldredge e Stephen Jay Gould propuseramo equiUbrio pontuado em 1972 
para expliear as mudangas evolutivas deseontlnuas observadas ao longo do tempo geologico. O equilibrio pontuado 
estabelece que a evolugao fenotipica esta concenbada em periodos relativamente curtos de especiagao, seguidos por 
intervalos bem mais longos de estase evolutiva morfologica (Figura 6.26). A especiagao e um evento episddico, cuja duragao 
vai de aproximadamente 10.000 a 100.000 anos. Ja que as especies podem sobreviver por 5 a 10 milhoes de anos, o evento de 
especiagao e um“instante geoldgico”, que representa menos de 1% da duragao da especie. Nao obstante, 10.000 anos e tempo 
mais que suficiente para a evolugao darwiniana efetuar mudangas significativas. Uma pequena Ifagao da histdria evolutiva do 
grupo, portanto, contribui para a maior parte das modificagoes morfoldgicas que observamos. O equilibrio pontuado contrasta 
com a visao do paleontdlogo George Simpson, que atribuiu apenas taxas moderadas de evolugao morfoldgica a especiagao, e 
cuja expectativa era de que a maior parte da mudanga morfoldgica se acumulasse gradualmente durante a fase “filetica”, entre 
os eventos de especiagao. 



Divergencia morfologica 

Figura 6.26 Para o modelo de equilibrio pontuado, modificagoes morfologicas sao concentradas em episodios 
relativamente curtos de especiagao bifurcante (linhas laterais), seguidos por periodos sem mudanga cumulativa 
apreciavel ao longo do tempo geologico (milhoes de anos). 

A especiagao alopatrica induzida pelo fundador fornece uma explicagao plausivel para o equilibrio pontuado. Lembre-se 
de que a especiagao induzida pelo fundador requer a quebra do equilibrio genetico em populagoes pequenas e 
geograficamente isoladas. Populagoes muito pequenas oferecem poucas oportunidades de preservagao no registro fdssil. 
Depois que um novo equilibrio genetico forma-se e se estabiliza, a nova populagao pode crescer, aumentando assim a chance 
de que alguns de seus membros formem fdsseis. A especiagao induzida pelo fundador, entretanto, nao pode ser a causa 
exclusiva do equilibrio pontuado, porque o equilibrio pontuado e caracteristico de grupos em que a especiagao causada por 























efeito do fundador e pouco provavel. 

Os evolucionistas que lamentavam o estado imperfeito do registro fossil foram agraciados em 1981 com a revela 9 ao de 
uma pagina “nao censurada” da historia fossil na Africa. Peter Williamson, um paleontologo britanieo trabalhando em 
depositos fosseis de 400 m de profundidade proximos ao lago Turkana, documentou um registro muito evidente de especia^ao 
emcaramujos de agua doee. Ageologia do lago Turkana tern um historieo de instabilidade. Terremotos, erup 96 es vuleanieas e 
mudan 9 as elimatieas resultaram em aumentos e diminui 96 es periodieas do nivel das aguas, eom amplitudes que poderiam ter 
ehegado a dezenas de metros. Treze linhagens de earamujos exibem longos periodos de estabilidade interrompidos por 
periodos de rapida modifiea 9 ao na forma das conehas, quando as popula 96 es foram fragmentadas pela diminui 9 ao do nivel 
das aguas. Essas popula 96 es divergiram, produzindo novas espeeies que permaneeeram subsequentemente inalteradas atraves 
de vastos depositos fosseis antes de se extinguirem, sendo entao substituidas pelas espeeies descendentes. As transi 96 es 
ocorreram emumperiodo que vai de 5.000 a 50.000 anos. Empoueos metros de sedimento, onde a especia 9 ao ocorreu, as 
formas transieionais fiearam visiveis. O estudo de Williamson conforma-se bem ao modelo de equilibrio pontuado de 
Eldredge e Gould. 

Sele^ao natural 

De aeordo com a teoria evolutiva de Darwin, a sele 9 ao natural e o prineipal proeesso gerador de evolu 9 ao. Proporeiona uma 
expliea 9 ao natural para as origens da adapta9ao, ineluindo todos os afributos de desenvolvimento, eomportamento, anatomico 
e fisiologico que aumentam a eapaeidade do organismo de utilizar reeursos ambientais para sobreviver e reproduzir-se. A 
evolu 9 ao dos padroes de eolora 9 ao que camufla as mariposas dos predadores (ver Eigura 1.11, Capitulo 1) e dos bicos 
adaptados a diferentes modos de alimenta 9 ao nos tentilhoes (ver Eigura 6.23) ilustra como a sele 9 ao natural leva a adapta 9 ao. 
Darwin desenvolveu sua teoria de sele 9 ao natural eomo uma serie de cinco observa 96 es e tres infereneias delas derivadas: 
Observa9ao 1 - Os organismos tern grande fertilidade potencial, Todas as popula 96 es produzem grande numero de gametas 
e, poteneialmente, uma vasta prole a eada gera 9 ao. O tamanho populaeional aumentaria exponeneialmente a taxas enormes se 
todos os individuos produzidos a cada gera 9 ao sobrevivessem e se reproduzissem Darwin calculou que, mesmo em animais 
de reprodu 9 ao lenta, eomo os elefantes, um unico easal, reproduzindo-se dos 30 aos 90 anos de idade e tendo apenas seis 
filhotes, produziria 19 milhoes de deseendentes em750 anos. 

Observa9ao 2 - As popula9des naturals normalmente mantem tamanbo constante, com exce9ao de flutua9oes rmnimas. 

Os tamanhos das popula 96 es naturals flutuam ao longo das gera 96 es e algumas vezes extinguem-se, mas nenhuma popula 9 ao 
exibe o ereseimento exponeneial eontinuo que sua biologia reprodutiva poderia, em tese, sustentar. 

Observa9ao 3 - Os reeursos naturals sao ll mltados. O ereseimento exponeneial de uma popula 9 ao natural requer reeursos 
naturals ilimitados para fornecer alimento e habitat a popula 9 ao emexpansao, mas os reeursos naturals sao finitos. 

Inferencla 1 - Uma luta constante pela exlstencla ocorre entre os membros de uma popula9ao. Os sobreviventes 
representam apenas uma parte, normalmente uma parte muito pequena, dos individuos produzidos a eada gera 9 ao. Darwin 
escreveu em^ Origem das Espeeies que “e a doufrina de Mai thus aplicada com for 9 a multiplicada a todos os reinos Animal e 
Vegetal”. A disputa por alimento, abrigo e espa 90 torna-se ereseentemente severa a medida que a popula 9 ao aumenta. 
Observa9ao 4 - As popula96es apresentam varla96es entre os organismos. Nao existem dois individuos exatamente iguais. 
Eles se difereneiam em tamanho, cor, fisiologia, eomportamento e de muitas outras maneiras. 

Observa9ao 5 - Alguma varia9ao e berdavel. Darwin notou que os filhotes tendem a se assemelhar aos pais, embora nao 
tenha entendido eomo. O meeanismo da hereditariedade deseoberto por Gregor Mendel seria aplicado a teoria de Darwin 
muitos anos depois. 

Inferencla 2 - Organismos variantes tern reprodu9ao e sobrevlvencla dlferenclals favorecendo atributos vantajosos (= 
sele9ao natural). A sobrevlvencla na luta pela existeneia nao e aleatdria com respeito a varia 9 ao hereditaria presente na 
popula 9 ao. Alguns atributos conferem aos portadores vantagens na utiliza 9 ao do ambiente para reprodu 9 ao e sobreviveneia 
eficazes. Os sobreviventes fransmitem sens atributos a sua prole, dessa forma fazendo aqueles afributos se aeumularem na 
popula 9 ao. 

Inferencla 3 - Atraves de muitas gera96es, a sele9ao natural gera novas adapta96es e novas espeeies. A reprodu 9 ao 
difereneial dos organismos variantes gradualmente fransforma as espeeies e causa um “aprimoramento” de longo prazo nas 


popula^oes. Darwin sabia que as pessoas frequentemente usam a varia9ao hereditaria para produzir novas ra9as de animais 
domestieos e plantas. A sele9ao natural, agindo ao longo de milhoes de anos, deve ser ate mais efieaz na produ9ao de novas 
formas do que a sele9ao artificial imposta sobre eles durante um tempo de vida humano. A sele9ao natural agindo 
independentemente em popula96es geografieamente separadas levaria a divergeneia entre elas, formando assim as barreiras 
reprodutivas que levama especia9ao. 


Observa9ao 1 
Os organismos tdm grande 
fertilidade potencial, o que 
permite o crescimento 
exponencial das popula9oes. 
{Fonte: Thomas Malthus) 


Observacao 2 
As popula9oes naturals 
normalmente nao aumentam 
exponencialmente, mas 
mantem tamanhos bastante 
estaveis. {Fonte: Charles 
Darwin e multos outros) 


Observacao 3 

Os recursos naturals sao 

llmitados. 

{Fonte: Thomas Malthus) 


O modelo explicativo de Darwin de evolucao por selecao natural 


Inferencia 1 

Uma luta pela existencia 
ocorre entre os organismos 
de uma mesma populagao. 
{Fonte: Thomas Malthus) 


Observacao 4 
A varla9ao ocorre entre os 
organismos de uma popula9ao 
{Fonte: Cruzamento animal e 
sistematica) 


Observa9ao 5 
A varla9ao e herdavel 
{Fonte: Cruzamento animal) 


Inferencia 2 


Os organismos variantes 


apresentam uma 


sobrevivencia e 


reprodu9ao diferenciais, 


favorecendo os atributos 


vantajosos (= sele9ao 


natural) 


{Fonte: Charles Darwin) 



Inferencia 3 

A sele9ao natural, agindo 
durante multas gera96es, 
gradualmente produz 
novas adapta96es e 
especles 

{Fonte: Charles Darwin) 


A expressao popular "a sobrevivenda do mais apto" nao se originou com Darwin, masfoi cunhada uns poucosanos antes pelofilosofo britanico Herbert Spencer, que 
antecipou alguns dos principios de evolu^o de Darwin. Infelizmente, essa expressao mais tarde foi associada a agressao e violencia descontroladas em um mundo 
sangrento e competitive. Na realidade, a sele^o natural opera atraves de muitas outras caracteristicas dos organismos vivos. 0 animal mais apto pode ser aquele 
que melhora as condi^es de vida de sua populagao. A capacidade de lutar e apenas um dos varies meios em dire^o a vantagem reprodutiva e a sobrevivencia. 

A sele9ao natural pode ser considerada umproeesso de dois estagios eomumcomponente aleatorio e umnao aleatorio. A 
gera9ao de varia9ao entre os organismos e o eomponente aleatorio. O processo de muta9ao nao gera prefereneialmente 
atributos que sao favoraveis ao organismo; novas varia96es tern mais probabilidade de serem desvantajosas. O eomponente 
nao aleatorio e a sobreviveneia dos diferentes atributos. Essa longevidade difereneial e determinada pela eficaeia dos 
diferentes atributos em permitir aos seus portadores usarem os recursos naturais para sobreviver e se reproduzir. O fenomeno 
da sobrevivencia e reprodu9ao diferenciais entre organismos variantes e atualmente conhecido como sele9ao e nao deve ser 
confundido comsele9ao natural. Sabemos agora que mesmo os processos aleatorios (deriva genetica, adiante) podem produzir 
sele9ao entre organismos variantes. Quando a sele9ao natural opera, a sele9ao ocorre porque certos atributos conferem aos 
seus portadores vantagens de sobrevivencia e reprodugdo, em rela9ao aos outros que nao possuem tais atributos. A sele9ao 
natural e, portanto, umcaso especifico de sele9ao. 

A teoria da sele9ao natural de Darwin tern sido repetidamente desafiada. Um questionamento alega que uma varia9ao 
dirigida (nao randomica) governa a mudan9a evolutiva. Nas decadas proximas a 1900 , diversas hipoteses, coletivamente 
chamadas de ortogenese, propuseram que a varia9ao possui um momentum que for9a uma linhagem a evoluir numa dire9ao 
especifica que nem sempre e adaptativa. O extinto alee irlandes foi um exemplo popular de ortogenese. A varia9ao recem- 
produzida foi considerada um desvio na dire9ao do aumento da galhada, gerando assim um momentum evolutivo que levou a 
produ9ao de galhadas maiores. A sele9ao natural foi considerada ineficaz em interromper as galhadas que por fim se tornaram 
















tao grandes e problematicas que for9aram o alee a extin^ao (Figura 6 . 27 ). A ortogenese aparentemente explicava essas 
tendencias evolutivas nao adaptativas que supostamente levaram espeeies ao deellnio. Como a extin9ao e o destino evolutivo 
esperado da maioria das espeeies, o desapareeimento do aloe irlandes nao e extraordinario e provavelmente nao tern rela9ao 
oom as grandes galhadas. A pesquisa genetioa subsequente sobre a natureza da varia9ao olaramente rejeitou as provisoes 
genetioas da ortogenese. 

Uma outra orltioa reoorrente a sele9ao natural e que esta nao pode gerar novas estruturas ou espeeies, mas apenas 
modifioar as ja existentes. A maior parte das estruturas em seus estagios evolutivos inioiais nao poderia ter representado os 
papeis bioldgioos que as estruturas inteiramente formadas desempenhariam e, portanto, nao esta olaro oomo a sele9ao natural 
as poderia ter favoreoido. Que utilidade teria uma meia asa ou o rudimento do uma pena para uma ave voadora? Emresposta a 
essa orltioa, propomos que muitas estruturas evolulram inioialmente para propdsitos muito diferentes dos que apresentamhoje. 
As penas rudimentares teriam, por exemplo, sido uteis para a termorregula9ao. As penas mais tarde tomaram-se uteis para 
voar depois do inoidentalmente adquirirem propriedades aerodinamioas. Asele9ao natural poderia entao agir para aprimorar a 
utilidade das penas para o voo. A exapta9ao denota a utilidade do uma estrutura para umpapel bioldgioo que nao era parte da 
sua origem evolutiva. A exapta9ao oontrasta oom a adapta9ao, que implioa que a estrutura surgiu via sele9ao natural para um 
papel bioldgioo espeoifioo. As penas das aves sao, portanto, adapta96es para a termorregula9ao, mas exapta96es para o voo. 
Como as mudan9as estruturais que separam os membros do espeeies diferentes sao semelhantes em tipo a varia9ao que 
observamos na mesma espeoie, e razoavel proper que a sele9ao pode gerar novas espeeies. 



Figura 6.27 Alee irlandes, uma especie fossil que uma vez foi usada para sustentar a ideia ortogenetica de que 
um momentum na variagao fazia a galhada se tornar tao grande que forgou a especie a extingao. 

REVISOES DA TEORIA DE DARWIN 


Neodarwinismo 

O maior ponto Ifaoo da teoria de Darwin foi sua falha em identifioar oorretamente o meoanismo de heranga. Darwin viu a 
hereditariedade oomo um fenomeno de fusao, no qual os fatores hereditarios dos pais fundiam-se juntos na prole. Darwin 
tambem aoeitava a hipdtese lamarokista de que um organismo poderia modifioar sua hereditariedade atraves do uso e desuso 
de partes do seu oorpo e atraves da infiuenoia direta do ambiente. O bidlogo do desenvolvimento August Weismann rejeitou a 
heranga lamarokista no fim do seoulo 19 , demonstrando experimentalmente que as modifioagoes de um organismo durante a 
sua vida nao mudam sua hereditariedade (ver Capitulo 5 ) e revisou a teoria de Darwin de aoordo oom essa observagao. Agora 
usamos o termo neodarwinismo para denotar a teoria de Darwin oomo revisada por Weismann. 



A genetica mendeliana finalmente proporcionou a ideia de heran9a particulada que a teoria de sele9ao natural de Darwin 
necessitava (Capltulo 5 ). Ironicamente, quando o trabalho de Mendel foi redeseoberto em 1900 , foi eonsiderado antagonieo a 
teoria de sele9ao natural de Darwin. Quando as muta96es foram deseobertas no inlcio do seculo 20 , a maioria dos genetieistas 
pensava que produzissem novas espeeies em grandes passes determinados. Esses genetieistas relegaram a sele9ao natural ao 
papel de exeeutor, uma for9a negativa que meramente eliminava os individuos obviamente inaptos. 

O surgimento do danvinismo moderno | A teoria sintetica 

Na deeada de 1930 , uma nova gera9ao de genetieistas eome90u a reavaliar a teoria de Darwin de uma perspeetiva matematiea. 
Eram genetieistas populacionais, eientistas que estudavam a varia9ao nas popula96es naturais usando a estatistiea e modelos 
matematieos. Gradualmente, uma nova teoria abrangente surgiu, unifieando a genetiea populaeional, a paleontologia, a 
biogeografia, a embriologia, a sistematiea e o eomportamento animal em uma maeroestrutura darwiniana. 

MICROEVOLUQAO | A VARIAQAO GENETICA E MUDANQA DENTRO DAS ESPECIES 

A microevolu9ao e o estudo da mudan9a genetica que ocorre em popula96es naturais. A ocorrencia de diferentes formas 
alelicas de um gene emuma popula9ao e chamada de polimorfismo. Todos os alelos de todos os genes dos membros de uma 
popula9ao formam, coletivamente, o pool genico daquela popula9ao. A quantidade de polimorfismo presente em popula96es 
grandes e potencialmente enorme, porque, nas taxas de muta9ao observadas, espera-se que haja muitos alelos diferentes para 
todos os genes. 

Os genetieistas populacionais estudam os polimorfismos identificando as diferentes formas alelicas de um gene presente 
emuma popula9ao e entao medindo as Ifequencias relativas dos diferentes alelos na popula9ao. A Ifequencia relativa de uma 
forma alelica especifica de um gene emuma popula9ao e chamada de frequencia alelica. For exemplo, na popula9ao humana 
ha tres diferentes formas alelicas do gene que codifica os tipos sanguineos ABO (Capitulo 35 ). Elsando o simbolo / para 
indicar o gene que codifica esse tipo, e P simbolizam os alelos geneticamente codominantes que codificam os tipos 
sanguineos A e B, respectivamente. O alelo i e um alelo recessivo que codifica o tipo sanguineo O. Assim, os genotipos PP e 
Pi produzem o sangue tipo A, os genotipos PP e Pi produzem o sangue tipo B, o genotipo PP produz o sangue tipo AB e o 
genotipo ii produz o sangue tipo O. Ja que todo individuo apresenta duas copias desse gene, o numero total de copias 
presentes na popula9ao e o dobro do numero de individuos. Que lfa9ao desse total e representada por cada uma das tres 
formas alelicas? Na Fran9a, encontramos as seguintes Ifequencias alelicas: P = 0 , 46 , P = 0 , 14 , i = 0 , 40 . Na Russia, as 
Ifequencias correspondentes sao diferentes {P = 0 , 38 , P = 0 , 28 , i = 0 , 34 ), demonstrando divergencia microevolutiva entre 
essas popula96es (Figura 6 . 28 ). Embora os alelos P e P sejam dominantes em rela9ao a i, i e quase tao Ifequente quanto P e 
supera a Ifequencia de P em ambas as popula96es. A dominancia descreve o efeito fenotipico de um alelo em individuos 
heterozigotos, nao a sua abundancia relativa em uma popula9ao. Em muitas popula96es humanas, os atributos geneticamente 
recessivos, incluindo o sangue tipo O, o cabelo loiro e os olhos azuis sao muito comuns. Demonstraremos que a heran9a 
mendeliana e a dominancia nao alteram as Ifequencias alelicas diretamente e nem produzem mudan9a evolutiva em uma 
popula9ao. 

Equilibrio genetico 

Umteorema matematico chamado de equilibrio de Hardy-Weinberg (ver boxe, adiante) permite-nos estimar a rela9ao entre a 
Ifequencia de um alelo em uma popula9ao e a Ifequencia de fendtipos infiuenciados por esse mesmo alelo. Aplicamos o 
teorema em um loco por vez, tra9ando os alelos por meio da forma9ao de gametas seguida de sua ferfiliza9ao para produzir 
individuos para a prdxima gera9ao. A Ifequencia de um alelo nos gametas produzidos por uma popula9ao iguala-se a 
Ifequencia no pool genico como definido no paragrafo anterior. No ambito matematico, o pareamento randomico significa 
coletar pares de gametas randomicamente do pool genico, fertilizando cada par, a seguir, quantificar as Ifequencias dos 
genotipos diploides resultantes. Podemos estimar a partir do equilibrio de Hardy-Weinberg as propor96es de genotipos e 
fenotipos que devem ocorrer na ausencia de evolu9ao na gera9ao seguinte. 


20 - 25 % 



Figura 6.28 Frequencias do alelo do tipo sanguineo B na populagao europeia. Esse alelo e mais comum na 
Europa oriental e rare na Europa ocidental. Esse alelo pode ter surgido no oriente e ter gradualmente se difundido 
para oeste atraves da continuidade genetica das populagoes humanas. Esse alelo nao apresenta nenhuma 
vantagem seletiva conhecida; a mudanga em sua frequencia provavelmente e produto de deriva genetica. 

Vamos considerar uma populagao humana que contem um alelo dominante para pigmentagao normal (A) e um alelo 
reeessivo para albinismo (a), o qual e raro no pool genieo. A Figura 6.29 mostra a frequeneia esperada do fendtipo dominante 
em uma populagao em fungao da frequeneia do alelo dominante no pool genieo. Observe que, quando um alelo e raro, as 
ocorrencias de edpias desse alelo predominam quase exclusivamente nos gendtipos heterozigotos (Aa, em nosso exemplo), 
que expressa o alelo dominante fenotipicamente; somente uma pequena fragao das edpias de um alelo raro ocorre na forma 
homozigota (aa). A frequeneia do fendtipo reeessivo na populagao e, assim, muito menor do que a frequeneia do alelo 
reeessivo no pool genieo. A frequeneia do albinismo em humanos e aproximadamente 1 / 20 . 000 . Supondo-se que o 
acasalamento e randomico no que se refere ao gendtipo neste loeo, usando o equilibrio de Hardy-Weinberg, calculamos: 

= 1/20.000 

g = ( 1 / 20 . 000 ) 1 / 2 = 1/141 

;? = 1 - ^= 140/141 

A frequeneia de portadores e: 

A/a = 2 pq = 2 x 140/141 x 1/141 = 1/70 



p = Frequencia do alelo dominante 

Figura 6.29 A proporgao de fenotipos dominantes para recessivos em uma populagao de acasalamento 
randomico (no equilibrio de Hardy-Weinberg) plotada como uma fungao da frequencia do alelo dominante. A 
frequencia do alelo reeessivo e igual a 1 - p. A proporgao 3:1 dos fenotipos dominantes para os recessivos na 









segunda geragao dos cruzamentos de Mendel ocorreu porque todos os individuos da geragao anterior eram 
heterozigotos; assim, p = q = 0,5, uma condigao incomum nas populagoes naturals. A medida que o alelo 
dominante aproxima-se de uma frequencia de 1,0, praticamente nenhum individuo expressa o fenotipo recessive, 
permitindo assim que os alelos letais recessivos persistam em uma populagao em frequencias muito baixas 
(0,001). 

Uma pessoa em 70 e uma portadora! A doenga de Tay-Sachs em humanos esta assoeiada a homozigoeidade para um alelo 
letal recessive; os individuos homozigotos para o alelo letal morrem na inlancia. A selegao natural mantem os alelos letais 
recessivos raros na populagao, pois os individuos homozigotos para tais alelos nunca se reproduzera No entanto, ela nao 
elimina os alelos letais recessivos da populagao, visto que praticamente todas as copias desses alelos ocorrem em genotipos 
heterozigotos, que sao fenotipicamente normals. O acasalamento e entao randomico emrelagao a se os individuos carregamo 
alelo letal ou nao. Para um alelo letal recessivo presente em 2 de cada 100 pessoas (mas homozigoto em apenas 1 de 1.000 
fertilizagoes), seriam necessarias 50 geragoes de selegao para reduzir a frequencia do alelo a 1 emcada 100 pessoas. 

Como o equilibrio genetico pode ser alterado 

O equilibrio genetico e alterado em populagoes por (1) deriva genetica aleatoria, (2) acasalamento nao aleatorio, (3) 
mutagoes recorrentes, (4) migragao, (5) selegao natural e (6) interagoes desses fatores. A mutagao recorrente e a principal 
fonte de variabilidade em todas as populagoes, mas normalmente requer interagao com um ou mais fatores que perturbam o 
equilibrio genetico. Consideraremos esses fatores individualmente. 

Deriva genetica 

Algumas especies, como a dos guepardos (Figura 6.30), contem muito pouca variagao genetica, provavelmente porque suas 
linhagens ancestrais passaram por periodos quando o numero total de individuos na populagao era muito baixo. Uma 
populagao pequena claramente nao pode center grandes quantidades de variagao genetica. Cada organismo individual tern, no 
maximo, duas formas alelicas diferentes de cada gene, e um unico casal reprodutor contem, no maximo, quatro formas alelicas 
de cada gene. Suponha que tenhamos um casal reprodutor desse tipo. Sabemos da genetica mendeliana (ver Capltulo 5) que o 
acaso decide quais das formas alelicas diferentes e passada a prole. E posslvel que, devido apenas ao acaso, um ou dois dos 
alelos parentais nesse exemplo nao serao passados a nenhum membro da prole. E muito improvavel que todos os alelos 
diferentes presentes em populagoes ancestrais pequenas serao passados aos descendentes semque haja mudanga na frequencia 
alelica. Essa flutuagao aleatdria na frequencia de uma geragao para a prdxima, incluindo a perda de alelos da populagao, e 
chamada de deriva genetica. 



Figura 6.30 Guepardos, uma especie cuja variabilidade genetica foi reduzida a niveis muito baixos por causa do 
pequeno tamanho populacional no passado. 

A deriva genetica ocorre em algum grau em todas as populagoes de tamanho finito. A manutengao de frequencias alelicas, 
como previstas pelo equilibrio de Hardy-Weinberg, ocorre apenas em populagoes de tamanho infinito, e tais populagoes 
existem somente em modelos matematicos. Todas as populagoes de animais sao finitas e, portanto, sofrem de algum efeito da 
deriva genetica, que se torna maior, em media, com a diminuigao do tamanho populacional. A deriva genetica reduz a 
variabilidade genetica de uma populagao. Se o tamanho da populagao permanece pequeno por muitas geragoes seguidas, a 


varia^ao genetica pode ser fortemente reduzida. Essa perda e danosa ao sucesso evolutive da especie porque restringe as 
respostas geneticas potenciais as mudan^as ambientais. Com efeito, os biologos preocupam-se com o fato de que as 
popula^oes de guepardos podemter uma varia9ao insuficiente para sua continua sobrevivencia. 

Uma forte redu9ao no tamanho de uma popula9ao que intensifica a mudan9a evolutiva por deriva genetica e comumente 
chamada de gargalo populacional. Um gargalo associado a funda9ao de uma nova popula9ao geografica e chamado de efeito 
fundador e pode levar a forma9ao de uma nova especie (anteriormente). 

Acasalamento nao aleatorio 

Se 0 acasalamento e nao aleatorio, as ifequencias genotipicas desviar-se-ao das esperadas pelo modelo Hardy-Weinberg. Por 
exemplo, se dois alelos diferentes de um gene tiverem ifequencias iguais (p = q = 0,5), espera-se que 50% dos genotipos 
sejamheterozigotos { 2 pq = 2 x [0,5] x [0,5] = [0,5]) e que 25% sejamhomozigotos, para cada umdos respectivos alelos (p^ = 
q^ = [0,5]^ = 0,25). Se tivermos um acasalamento seletivo positive, os individuos cruzam preferencialmente com outros de 
mesmo genotipo, como albinos acasalando-se com outros albinos. Cruzamentos entre individuos homozigotos para os mesmos 
alelos geram prole homozigota como os proprios pais. Os acasalamentos entre individuos heterozigotos para os mesmos pares 
de alelos produzem, cm media, 50% de filhotes heterozigotos e 50% de homozigotos (25% de cada alternativa) a cada 
gera9ao. O acasalamento seletivo positivo aumenta a Ifequencia de genotipos homozigotos e diminui a Ifequencia de 
heterozigotos cm uma popula9ao, mas nao muda as Ifequencias dos alelos. 

O acasalamento seletivo entre parentes proximos tambem aumenta a homozigosidade e e chamado de endogamia. 
Enquanto o acasalamento seletivo positivo cm geral afeta um ou uns poucos atributos, a endogamia afeta simultaneamente 
todos os atributos variaveis. Uma endogamia intensa aumenta amplamente as chances de que alelos recessivos raros se tornem 
homozigotos e sejamexpressados. 

Como a endogamia e a deriva genetica resultam de pequenos tamanhos populacionais, os dois processos sao confundidos 
com Ifequencia. Entretanto, sens efeitos sao muito diferentes. Endogamia operando isoladamente nao altera as Ifequencias 
alelicas da popula9ao, mas apenas a forma como os alelos sao combinados para formar os genotipos. Deriva genetica altera as 
Ifequencias alelicas e, consequentemente, tambem altera as Ifequencias fenotipicas. Mesmo as popula96es muito grandes temo 
potencial de serem intensamente endogamicas se houver preferencia comportamental pelo acasalamento com parentes 
proximos, embora tal situa9ao raramente ocorra cm animais. A deriva genetica, entretanto, e relativamente Ifaca cm 
)opula96es muito grandes. 

Equilibrio de Hardy-Weinberg | Por que o processo hereditario nao muda asfrequendas alelicas 
A lei de Hardy-Weinberg e uma consequencia logica da primeira lei de Mendel da segregate e expressa a tendencia ao equilibrio que e inerente a 
hereditariedade mendeliana. 

Vamos selecionar como exemplo uma popula^o que tern um linico loco portando apenas dois alelos Tet.k expressaofenotipica desse gene poderia ser, por 
exemplo, a capacidade de sentir o gosto de um composto quimico chamado feniltiocarbamida. Os individuos na popula^o serao de tres genotipos para esse loco, 

T/l T/t (ambos sensiveis ao gosto) e t/t (insensiveis). Em uma amostra de 100 individuos, suponhamos que temos 20 individuos com o genotipo T/T, 40 com o 
genotipo T/t e 40 com o genotipo t/t. Podemos entao produzir uma tabela com todas as frequencias alelicas (lembre-se de que cada individuo tern duas copias do 
gene): 


Genotipo 

Numero de individuos 

Copias do ale lo T 

Copias do alelot 


20 

40 

0 


40 

40 

40 


40 

0 

80 


t/t 








Total 


100 


120 


Das 200 copias, a proporgao do alelo T e 80/200 = 0,4 (40%), e a proporgao do alelo f e 120/200 = 0,6 (60%). E comum usar "p" e "q" para representar as duas 
frequencias alelicas. A frequencia do alelo geneticamente dominante e representada por p e a frequencia do alelo geneticamente recessivo por q. 
Consequentemente: 


p=frequenciade/'=0,4 
g=frequenciadef=0,6 
Logop+g = 1 

Tendo calculado as frequencias alelicas na amostra, vamos determinar se essas frequencias mudarao espontaneamente em uma nova geragao da 
popula^o. Assumindo que o cruzamento seja aleatorio (os gametas sao amostrados independentemente em pares), cada indivfduo contribui com urn numero 
igual de gametas para o "pool comum" do qual a nova geragao sera formada. As frequencias dos gametas no pool, por conseguinte, igualam-se as frequencias 
alelicas na amostra: 40% dos gametas sao T, e 60% sao f (razao de 0,4:0,6). Tanto os ovulos quanto o esperma, claro, apresentam as mesmas frequencias. A 
proxima gera^o e formada: 

O™los 


Esperma 

r= 0.4 

r = 0.6 


r=0.-i r = 0.6 


r/7’= 0.16 

T/t = 0,24 

T/t = 0.24 

t/t = 0,.S6 


Juntando os genotipos, temos: 


frequencia de 77/'=0,16 
frequencia de77f=0,48 
frequencia def/f=0,36 

Em seguida, determinamos os valores dep e g de populates com acasalamento aleatorio. Da tabela anterior, vemos que a frequencia de Te a soma dos genotipos 
T/l que e 0,16, e metade do genotipo T/t, que e 0,24: 


/■(p) = 0,16 +0,5 X (0,48) =0,4 


Analogamente, a frequencia t e a soma dos genotipos t/t, que e 0,36, e metade do genotipo T/t, que e 0,24: 

f(p) = 0,36 + 0,5 X (0,48) =0,6 

A nova geragao tern exatamente as mesmas frequencias alelicas que a populagao parental! Note que nao houve nenhum aumento na frequencia do alelo 
dominante T. Consequentemente, em umapopula^o sexualmentereprodutora deIntercruzamento llvre, a frequencia decada alelo permanecerla constante, gera0o apos 
gera^o, na ausencia de sele0o natural, mlgra0o, muta^o recorrente e derm genetica (ver texto). Urn leitor com raciocmio matematico reconhecera que as 
frequencias genotfpicas T/T, T/t e t/t sao na verdade uma expansao binomial de (p+ q)^-. 


{p+qf=p^ + 2pq+q^ = ^ 


Note que os calculos do equilibrio fornecem frequencias esperadas, o que e improvavel de ocorrer numa populagao real de tamanho finito. Por essa razao, o 
tamanhofinito de uma populate e a causa da mudan^a evolutiva. 

A maioria dos genes tern mais do que apenas urn par de alelos, especialmente quando medimos a varia^o genetica no nfvel da sequencia do DNA. A 
expansao binominal mostrada acima pode ser usada para qualquer numero de alelos. Suponha que tenhamos tres alelos (T,, Tj, T^), cujas frequencias sao 
denotadas comop, qer, respectivamente. Agora, temos seis genotipos possfveis com as seguintesfrequencias de equilibrio de Hardy-Weinberg: 

T,/T, T,/T, TJT, T,/T, TJT, TJT, 

(p+q+rf=p^+2pq+q^+2pr+2qr+r^ 

A medida que o numero de alelos aumenta num gene, a proporgao da populagao que tern genotipos heterozigotos tambem aumenta. 


0 endocruzamento tern sido urn problema serio em Jardins Zoologicos que abrigam pequenas populates de mamiferos raros. 0 acasalamento de parentes proximos 









tende a reunir genes de um ancestral comum, aumentando a probabilidade de duas copias de urn gene deleterio encontrarem-se em urn mesmo organismo. 0 
resultado e uma "depressao endogamica". A solugao para a endogamia e aumentar a diversidade genetica por meio do acasalamento entre animals de diferentes 
zoologicos, ou introduzindo alelos de linhagens selvagens se possfvel. Paradoxalmente, quando as populates de zoologicos sao extremamente pequenas e alelos 
selvagens nao podem ser obtidos, um endocruzamento deliberado e recomendado. Esse procedimento seleciona os genes que toleram a endogamia; os genes 
deleterios desaparecem se eles matarem os animals homozigotos portadores. 

Migragao 

A migra9ao impede a divergencia de popula96es de uma mesma especie. Se uma especie grande for dividida em muitas 
popula96es pequenas, a deriva genetica e a sele9ao agindo separadamente nas popula96es diferentes podem produzir 
divergencia evolutiva entre elas. Uma pequena quantidade de migra9ao a cada gera9ao impede que as popula96es diferentes 
tomem-se muito distintas geneticamente. Por exemplo, as popula96es francesas e russas, cujas tfequencias alelicas ABO 
foram discutidas anteriormente, apresentam alguma divergencia genetica, mas sua conexao genetica por meio de popula96es 
intermediarias pela migra9ao continua impede que elas se tornem completamente distintas. 

Selegao natural 

A sele9ao natural pode mudar ambas as Ifequencias alelicas e genotipicas numa popula9ao. Embora os efeitos da sele9ao 
sejam geralmente relatados para genes polimorficos especificos, devemos enfatizar que a sele9ao natural age sobre o animal 
todo, e nao sobre atributos isolados. Um organismo que possui uma combina9ao superior de atributos sera favorecido. Um 
animal pode ter atributos que nao conferem vantagem ou mesmo uma desvantagem, mas e bem-sucedido globalmente se sua 
combina9ao de atributos e favoravel. Quando afirmamos que um genotipo em um gene particular tern maior aptidao relativa 
que outros, atestamos que em media o genotipo confere uma vantagem para a sobrevivencia e a reprodu9ao na popula9ao. Se 
genotipos alternativos tiverem probabilidades desiguais de sobrevivencia e reprodu9ao, o equilibrio de Hardy-Weinberg e 
rompido. 

Usando a teoria genetica da sele9ao natural, pode-se medir os valores de aptidao relativa com os diferentes genotipos 
numa popula9ao. Os geneticistas geralmente usam W para representar a aptidao media esperada de um genotipo em uma 
popula9ao, com o genotipo de maior aptidao recebendo o valor 1 e as aptidoes dos outros genotipos recebendo valores 
Ifacionarios. 

Ilustraremos a medida da aptidao usando a varia9ao genetica associada a anemia falciforme em popula96es humanas. 
Considerando apenas os alelos da hemoglobina normal (A) e a hemoglobina falciforme ( 5 ) para o gene da beta-hemoglobina 
em popula96es humanas (Capitulo 5 ), os possiveis genotipos sao AA, AS e SS. As medidas das viabilidades dos individuos 
desses tres genotipos em ambientes sem malaria fornecem um valor de aptidao de 1 aos genotipos AA e AS e uma aptidao de 
0,2 ao genotipo SS. Espera-se que as pessoas que tern o genotipo SS suscetiveis a anemia grave contribuam em media com 
apenas 20 % dos filhos para a proxima gera9ao em compara9ao com os individuos com genotipos AA ou AS. Em ambientes com 
malaria, o genotipo AS tern a aptidao mais alta (= 1 ); o genotipo AA tern uma aptidao ligeiramente reduzida (= 0 , 9 ), porque esses 
individuos tern uma incidencia de malaria maior do que os individuos AS; e os SS tern uma aptidao baixa (= 0 , 2 ), por causa da 
anemia. Dos valores de aptidao medidos e do conhecimento das Ifequencias dos alelos emuma popula9ao, e de seu sistema de 
acasalamento, pode-se calcular o efeito medio que um alelo tern em um fenotipo de aptidao relativa naquela popula9ao. No 
exemplo da anemia falciforme, o efeito medio do alelo S sobre a aptidao em um ambiente com malaria e o equilibrio entre o 
efeito fortemente negativo que ele tern quando homozigotos e o positivo quando heterozigoto com alelo A. 

No Capitulo 36 , discutimos o conceito relacionado de aptidao inclusiva. O efeito medio de um alelo sobre a aptidao e 
expressado nao apenas por sua contribui9ao direta a aptidao de seus portadores, mas tambempela ajuda que estes prestamaos 
parentes prdximos, que provavelmente tambem possuem c6pias do alelo. A expressao “aptidao inclusiva” refere-se a casos 
em que o efeito medio de um alelo seria incorretamente calculado se apenas seus efeitos diretos sobre a aptidao fossem 
medidos. 

Alguns atributos e combina96es de atributos sao vantajosos para certos aspectos da sobrevivencia oureprodu9ao de um 
organismo e desvantajosos para outros. Darwin usou o termo sele 9 ao sexual para se referir a sele9ao de atributos que sao 
vantajosos para obter parceiros mas nao para a sobrevivencia. Cores brilhantes e penas elaboradas podem intensificar a 


capacidade competitiva de uma ave macho cm obter parceiras e simultaneamente aumentar sua visibilidade para os 
predadores (Figura 6 . 31 ). As mudan9as ambientais, como a extin9ao de uma popula9ao de predadores, pode alterar o valor 
seletivo de abibutos alternativos. Aagao da sele9ao sobre a varia9ao dos caraeteres e, portanto, muito eomplexa. 



Figura 6.31 Urn casal de patos-carolinos. As penas brilhantemente coloridas dos machos provavelmente nao 
conferem nenhuma vantagem para a sobrevivencia e podem ate serem prejudiciais ao chamar a atengao de 
predadores. Essas cores, entretanto, conferem vantagem em atrair parceiras, o que supera, em media, as 
consequencias negativas dessas cores para a sobrevivencia. Darwin usou o termo “selegao sexual” para designar 
a evolugao de atributos que conferem a um individuo uma vantagem na reprodugao, mesmo que os atributos 
sejam neutros ou prejudiciais a sobrevivencia. 

Interafoes de selegao natural, deriva e migragdo 

A subdivisao de uma especie em populagoes pequenas que trocam migrantes e uma situagao otima para promover a evolugao 
adaptativa rapida de uma especie. A interagao de deriva genetica e selegao em populagoes diferentes permite muitas 
combinagoes geneticas diferentes de genes polimdrficos serem testadas conba a selegao natural. Amigragao entre populagoes 
permite que novas combinagoes geneticas especialmente favoraveis se disseminem por toda a especie como um todo. A 
interagao de deriva genetica, selegao e migragao nesse exemplo produz mudanga evolutiva qualitativamente diferente daquela 
que ocorreria se qualquer desses fatores agisse isoladamente. O geneticista Sewall Wright chamou essa interagao de 
equiUbrio mdvel porque ele permite que uma populagao explore diferentes combinagoes adaptativas de atributos variaveis. A 
selegao natural, a deriva genetica, a mutagao, o acasalamento nao randomico e a migragao interagem nas populagoes naturals 
para criar enormes oportunidades de mudanga evolutiva; a estabilidade perpetua, como prevista pelo equilibrio de Flardy- 
Weinberg, quase nunca oeorre emuma duragao significativa do tempo evolutivo. 

A importancia das interagoes da selegao natural com a deriva genetica na evolugao adaptativa e ilusbada pela variagao 
na beta-hemoglobina discutida na segao anterior. Notamos que, em ambientes com malaria, a selegao natural retem os alelos A 
e S nas populagoes porque os individuos com o gendtipo AS combinam, de maneira unica, os beneficios da resistencia a 
malaria e respiragao normal. Um terceiro alelo raro, chamado de hemoglobina C, tambem oeorre em algumas regioes de 
malaria da Africa ocidental. Como a hemoglobina S, o alelo C foi derivado do alelo Aatraves de uma unica mutagao no sexto 
c6don (Capitulo 5 ); no alelo C, a lisina (AAG) substitui o acido glutamico (GAG). Em areas com malaria, a selegao natural 
age contra o alelo C em gendtipos heterozigotos porque os individuos AC sao suscetiveis a malaria (como o sao os individuos 
AA), e os individuos CS tern anemia grave. A selegao natural favorece o alelo C na forma homozigota; os individuos CC tern 
resistencia a malaria, respiragao normal e uma aptidao muito mats alta do que os individuos AS em areas de malaria. Se a 
populagao fosse fixa para o alelo C, todos os individuos se beneficiariam tanto da resistencia a malaria quanto de uma 
respiragao normal. 

Por que o alelo C nao se tornou o mais frequente nas regioes sujeitas a malaria na Africa Ocidental? Sabemos, atraves do 
equilibrio de Hardy-Weinberg, que, em populagoes nas quais o acasalamento e aleatorio, um alelo raro oeorre quase 
exclusivamente em gendtipos heterozigotos, juntamente com os alelos mais comuns. Ja que a selegao favorece individuos AS 
emlugar dos individuos AC e CS em areas com malaria, a selegao tende a eliminar o alelo C dessas populagoes. 



Em poucas popula96es locals do oeste da Africa, a deriva genetica fez com que o alelo C atingisse uma frequencia 
relativamente alia antes da infrodu^ao da malaria. Apenas nessas popula96es, o genotipo CC ocorre eom frequeneia alta o 
suficiente para que a a9ao positiva da sele9ao natural nesses indivlduos exeeda o efeito negative da sele9ao nos indivlduos 
AC e CS na mesma popula9ao. A frequeneia do alelo C tern aumentado, por meio de sele9ao natural, nessas popula96es loeais. 
A expeetativa e de que a sele9ao natural levaria a fixa9ao nessas popula96es loeais e de que o fluxo genieo delas para outras 
popula96es permitiria que o alelo C se fixasse pelas regioes eom malaria da Afriea. A expeetativa, naturalmente, e de que o 
tratamento efetivo da malaria vai superar a neeessidade de uma solu9ao evolutiva para esse problema, ja que essa solu9ao 
exigiria muitas gera96es e muita enfermidade. Mesmo assim, esse exemplo mostra como a intera9ao da deriva genetica, 
sele9ao natural e fluxo genieo pode mudar, da manuten9ao dos polimorfismos de A e S para a fixa9ao do alelo C, a resposta de 
uma popula9ao a sele9ao mediada por malaria. 

Mensura^ao da varia^ao genetica dentro das popula^oes 

Como podemos medir a varia9ao genetiea em popula96es naturals? A dominaneia genetica, as intera96es de alelos de genes 
diferentes e os efeitos ambientais no fenotipo tornam difieil quantificar a varia9ao genetiea indiretamente por meio da 
observa9ao dos fenotipos dos organismos. Entretanto, a variabilidade pode ser quantificada no nivel moleeular. 

Come9ando na decada de 1960 , os estudos de varia9ao emproteinas forneeeram a primeira evideneia inequivoea de que 
as popula96es animals tipicamente contem grandes quantidades de varia9ao genetiea. Os estudos de polimorfismos em 
proteinas foram, em sua maioria, suplantados por estudos de varia9ao nas sequeneias de DNA, tanto dos genomas nueleares 
quanto dos mitoeondriais. Os estudos de DNA revelaram quantidades de varia9ao genetica que eram ainda maiores que as 
obtidas em estudos de proteinas. Enfatizaremos aqui as proteinas tanto por sua importaneia histdriea quanto pela possibilidade 
de interpreta9ao mais direta, usando os prineipios do equilibrio de Hardy-Weinberg (ver anteriormente). 

Polimorfismo proteico 

As varias formas alelieas dos genes que codificam as proteinas tern sequeneias de aminoacidos ligeiramente diferentes. Esse 
fenomeno e eonheeido eomo polimorfismo proteico. Se essas diferen9as afetam a earga eletriea liquida das proteinas, as 
diferentes formas alelieas podem ser separadas utilizando eletroforese (Figura 6 . 32 ). Podemos assim identificar os gendtipos 
de determinados indivlduos para genes que eodificam proteinas e medir as frequeneias alelieas da popula9ao. 

Nos ultimos 45 anos, os geneticistas, utilizando essa abordagem, descobriram que a varia9ao e muito maior do que foi 
anteriormente postulado. Apesar dos altos niveis de polimorfismo deseobertos por meio de eletroforese de proteinas (Quadro 
6 . 1 ), esses estudos subestimam tanto o polimorfismo proteico quanto a varia9ao genetica total presente na popula9ao. Por 
exemplo, nao e deteetado o polimorfismo proteico que nao envolve mudan9a de carga. Alem disso, eomo o codigo genetieo e 
degenerado (mais de um c6don para o mesmo aminoacido, Capitulo 5 ), o polimorfismo proteico nao revela toda a varia9ao 
genetiea presente em genes que eodificam proteinas. As mudan9as geneticas que nao alteram a estrutura das proteinas algumas 
vezes modificam os padroes de sintese de proteinas durante o desenvolvimento e podem ser de grande importaneia para os 
organismos. Quando toda a varia9ao e eonsiderada, e evidente que a maioria das especies tern um poteneial enorme para 
mudan9a evolutiva futura. 
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Figura 6.32 Estudo da variagao genetica de proteinas, usando eletroforese em gel. A. Urn aparato para 
eletroforese separa as variantes alelicas das proteinas que diferem quanto as cargas por causa da composigao 


dos aminoacidos. B. Variagao genetica na proteina leucina aminopeptidase para nove caracois comuns de jardim, 
Helix asperse. Foram revelados dois grupos de variantes alelicas. O conjunto de cima contem dois alelos 
[denominados rapido (F) e lento (S) de acordo com seu movimento relativo nos campos eletricos]. Os individuos 
homozigotos para o alelo rapido mostram apenas uma unica banda rapida no gel (FF), aqueles que sao 
homozigotos para o alelo lento mostram apenas uma unica banda lenta (SS) e individuos heterozigotos tern 
ambas as bandas (FS). O conjunto de baixo contem tres alelos diferentes denominados rapido (F), medio (M) e 
lento (S). Note que nenhum dos individuos e homozigoto para o alelo medio (M). 


Quadro 6.1 Valores do polimorfismo (P) e heterozigosidade (H) para varios animals e plantas medidos usando eletroforese de proteinas. 

(a) Especies 

Numero de Proteinas 

P* 

H* 

Humanos 

71 

0,28 

0,067 

Elefante-marinho-do-norte 

24 

0,00 

0,0 

Xifosuro 

25 

0,25 

0,057 

Elefante 

32 

0,29 

0,089 

Drosophila pseudo-obscura 

24 

0,42 

0,12 

Cevada 

28 

0,30 

0,003 

Perereca-da-arvore 

27 

0,41 

0,074 

(b) Taxa 

Numero de Especies 

P* 

H* 




























Plantas 


Insetos (excluindo Drosophila) 

Drosophila 

Anffbios 

Repteis 

Aves 

Mamfferos 

Media 


— 

0,31 

0,10 

23 

0,33 

0,074 

43 

0,43 

0,14 

13 

0,27 

0,079 

17 

0,22 

0,047 

7 

0,15 

0,047 

46 

0,15 

0,036 


0,27 

0,078 


Fonte: Dados de RW. Hedrick, Population biology. Jones and Bartlett, Boston, 1984. 

*P, o numero medio de alelos por gene por especie; H, a proporgao de genes heterozigotos por individuo. 
Variagao quantitativa 

Os atributos quantitativos sao aqueles que exibem variagao continua sem nenhum padrao obvio de segregagao mendeliana em 
sua heranga. Os valores dos atributos na prole geralmente sao intermediarios entre os valores nos pais. Tais atributos sao 
influeneiados por variagao em diversos genes, cada um seguindo heranga mendeliana e contribuindo com pequenas adigoes 
para o fenotipo total. Exemplos de atributos que mostram variagao quantitativa incluemo tamanho da cauda em camundongos, 
0 tamanho de um segmento da perna de um gafanhoto, o numero de lamelas branquiais do peixe-lua, o numero de ervilhas em 
uma vagem e altura dos machos adultos da especie humana. Quando os valores dos atributos sao plotados em relagao a 
distribuigao de frequencia, normalmente se aproxima de uma distribuigao normal ou curva de probabilidade em forma de sino 
(Figura 6 . 33 A). Amaioria dos individuos esta proxima a media; uns poucos se situamum tanto acima ou abaixo da media e os 
casos extremos formam as “caudas” dessa curva de frequencia, com raridade crescente. Em geral, quanto maior o tamanho da 
amostra populacional, mats a distribuigao de frequencia assemelha-se a uma curva normal. 

A selegao pode agir sobre caracteres quantitativos para produzir tres tipos diferentes de resposta evolutiva (Figura 
6.33B, C e D). Umresultado e o favorecimento dos valores medios e a inibigao de valores extremos; essa situagao e chamada 
de selegao estabilizadora (Figura 6.33B). A selegao direcional favorece um valor fenotipico que esta acima ou abaixo da 
media e leva a media da populagao a se deslocar, com o tempo, em diregao ao valor favorecido (Figura 6.33C). Quando 
pensamos sobre selegao natural produzindo mudanga evolutiva, normalmente temos em mente a selegao direcional, embora 
devamos lembrar que esta nao e a unica possibilidade. Fima terceira alternativa e a selegao disruptiva, na qual dois fenotipos 
extremos sao favorecidos simultaneamente, mas sua media e desfavorecida (Figura 6.33D). A populagao entao se torna 
bimodal, o que leva ao predominio de dois valores fenotipicos muito diferentes. 
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Figura 6.33 Respostas a selegao de urn carater continuo (poligenico), a coloragao de urn caramujo. A. 
Distribuigao da frequencia da coloragao antes da selegao. B. A selegao estabilizadora elimina as variantes mais 
extremas dessa populagao, nesse caso eliminando os individuos muito claros ou muito escuros, estabilizando a 
media. C. A selegao direcional desloca a media populacional, favorecendo as formas de coloragao mais escura. 
D. Selegao disruptiva favorece ambos os extremos e nao a media; a media permanece inalterada, mas a 
populagao nao mais apresenta a distribuigao dos fenotipos em forma de sino. 


MACROEVOLUgAO | GRANDES EVENTOS EVOLUTIVOS 

A macroevolu^ao descreve os eventos de grande escala na evolugao organica. A especiagao prove a ligagao entre 
microevolugao e macroevolugao. As grandes tendencias do registro fossil (ver Figuras 6 . 11 , 6.12 e 6 . 13 ) estao claramente 
dentro do domlnio da macroevolugao. Os padroes e processos de macroevolugao surgem dos processos microevolutivos, mas 
eles adquirem algum grau de autonomia ao faze-lo. O surgimento de novas adaptagoes e especies, as taxas variaveis de 
especiagao e extingao, observadas no registro fdssil, vao alemdas flutuagoes alelicas dentro das populagoes. 

Stephen Jay Gould reconheceu tres “niveis” diferentes de tempo nos quais observamos processos evolutivos distintos. O 
primeiro nivel constitui a escala temporal dos processos da genetica de populagoes, que vai de dezenas a milhares de anos. O 
segundo nivel corresponde a milhoes de anos, a escala na qual as taxas de especiagao e extingao sao medidas e comparadas 
entre diferentes grupos de organismos. O equilibrio pontuado e a teoria do terceiro nivel, explicando a ocorrencia de 
especiagao e modificagoes morfoldgicas e sua associagao atraves de milhoes de anos. O terceiro nivel cobre de dezenas a 
centenas de milhoes de anos e e caracterizado pela ocorrencia de extingao em massa episddica. No registro fdssil de 
organismos marinhos, as extingoes em massa recorrem aproximadamente a cada 26 milhoes de anos. Cinco dessas extingoes 
em massa foram particularmente desastrosas (Figura 6 . 34 ). O estudo de mudangas a longo prazo na diversidade animal 
concentra-se nas escalas de tempo do terceiro nivel (ver Figuras 6.13 e 6 . 34 ). 


Especiagao e extingao atraves do tempo geologico 








A mudan^a evolutiva no segundo nivel nos da uma nova perspectiva da teoria de sele^ao natural de Darwin. Embora uma 
especie possa existir por muitos milhoes de anos, tern, em ultima analise, dois destines evolutivos posslveis; pode originar 
novas espeeies ou extinguir-se sem deixar descendentes. As taxas de especia^ao e extin9ao variam entre as linhagens, e as 
linhagens que tern as maiores taxas de especia^ao e as menores taxas de extin9ao produziram o maior mimero de espeeies 
atuais. As caraeterlstieas de uma espeeie podem torna-la mais ou menos sujeita a especia9ao ou extin9ao. Ja que muitas 
earacterlsticas sao passadas de espeeies aneestrais para os descendentes (de forma analoga a hereditariedade no nivel do 
organismo), as linhagens cujas earacterlsticas aumentam a probabilidade de especia9ao e conferem resistencia a extin9ao 
deveriam dominar o mundo vivo. Esse processo, que produz taxas diferenciais de especia9ao e extin9ao entre as espeeies, e 
muito semelhante a sele9ao natural. Trata-se de um desdobramento da teoria de sele9ao natural de Darwin. Esse 
desdobramento torna-se particularmente importante para macroevolu9ao quando aceitamos a teoria do equilibrio pontuado, 
que afirma que a varia9ao evolutiva importante ocorre principalmente entre espeeies e nao entre os individuos de uma mesma 
especie. 

A sele 9 ao de espeeies abrange a sobrevivencia e multiplica9ao diferencial de espeeies ao longo do tempo geologico 
baseado na varia9ao atraves das linhagens, especialmente quanto as propriedades emergentes no nivel das espeeies. Essas 
propriedades incluem os rituals de acasalamento, estrutura9ao social, padroes de migra9ao, distribui9ao geografica e todas as 
demais propriedades que se manifestam no nivel das espeeies (ver Capitulo 1 ). As espeeies descendentes normalmente se 
assemelhama sens aneestrais no que diz respeito a essas propriedades. Por exemplo, umsistema de acasalamento baseado em 
“harens”, no qual um unico macho e varias femeas compoem uma unidade reprodutiva, caracteriza algumas linhagens de 
mamiferos, mas nao todas. Espera-se que as taxas de especia9ao sejam aumentadas pelos sistemas socials que promovem a 
funda9ao de novas popula96es por pequenos numeros de individuos. Alguns sistemas socials podem aumentar a probabilidade 
de sobrevivencia as atribula96es ambientais atraves de a9ao cooperativa. Tais propriedades seriam favorecidas por sele9ao 
de espeeies em tempo geologico. 

A especia9ao diferencial e a extin9ao entre linhagens podem tambem ser causadas por varia9ao nas propriedades no nivel 
do organismo (como especializa9ao versus generaliza9ao alimentar) em vez de propriedades no nivel da especie (ver 
Capitulo 1 ). Organismos que se especializam em uma dicta mais restrita, por exemplo, podem estar mais sujeitos ao 
isolamento geografico entre popula96es do que organismos onivoros, porque areas onde seu alimento preferido esta escasso 
ou ausente funcionarao como barreiras geograficas a dispersao. Tal isolamento geografico pode gerar oportunidades 
Ifequentes para que a especia9ao ocorra no tempo evolutivo. Os registros fosseis de dois grandes grupos de antilopes 
alficanos sugeremesse resultado (ver Eigura 6 . 11 ). Umgrupo de pastadores especializados, que inclui os antilopes damalisco, 
bubalos e gnus, exibe alias taxas de extin9ao e especia9ao. Desde o final do Mioceno sao conhecidas 33 espeeies extintas e 7 
espeeies vivas, representando pelo menos 18 eventos de ramifica9ao por especia9ao e 12 extin96es terminais. Ja o grupo de 
pastadores generalistas que contem os impalas nao solfeu especia9ao nem extin9ao terminal durante esse mesmo intervalo de 
tempo. E interessante notar que, embora ambas as linhagens apresentem grandes diferen9as quanto a diversidade e as taxas de 
especia9ao e extin9ao, elas nao diferem significativamente no numero total de animais vivos hoje. 

A paleontdloga Elisabeth Vrba, cuja pesquisa produziu os resultados da Eigura 6 . 11 , usa o termo macroevolu 9 ao efetiva 
para descrever as taxas diferenciais de especia9ao e extin9ao entre as linhagens, causadas por propriedades que se manifestam 
no nivel de organismo. Ela reservou o termo sele9ao de espeeies para os casos em que as propriedades emergentes no nivel 
de especie fossem de importancia primaria. Outros paleontdlogos evolutivos consideram que macroevolu9ao efetiva e um 
subconjunto de sele9ao de espeeies porque as diferen9as de aptidao ocorrem entre as varias linhagens, e nao entre organismos 
dentro de uma mesma especie. 

Extin^oes em massa 

Quando estudamos a mudan9a evolutiva em uma escala de tempo ainda maior, observamos eventos episddicos nos quais, 
simultaneamente, um grande numero de taxons se extingue. Esses eventos sao chamados de extin 9 ao em massa (ver Eigura 
6 . 34 ). O episddio mais cataclismico aconteceu ha cerca de 245 milhoes de anos, quando pelo menos metade das famllias de 
invertebrados marinhos de aguas rasas e integralmente 90 % das espeeies de invertebrados marinhos desapareceram em 
poucos milhoes de anos. Esse evento foi a extin 9 ao do Permiano. A extin 9 ao do Cretaceo, que ocorreu ha cerca de 65 


milhoes de anos, marcou o fim dos dinossauros, assim como de varios invertebrados marinhos e muitos taxons de reptilianos 
pequenos. 

As causas dos eventos de extin^ao em massa e a cronologia evolutiva dos intervalos de aproximadamente 26 milhoes de 
anos sao dificeis de expliear. Algumas pessoas propuseram explica96es bioldgicas para esses episddios de extin9ao em massa 
e outras as consideram artefatos estatisticos e taxonomicos. Walter Alvarez propos que a Terra foi ocasionalmente 
bombardeada por asteroides, que causaram essas extin96es em massa (Figura 6 . 35 ). O efeito drastieo desse bombardeio no 
planeta foi observado emjulho de 1994 , quando os Ifagmentos do cometa Shoemaker-Levy 9 bombardearam Jupiter. Estima- 
se que o primeiro Ifagmento a atingir Jupiter tinha a for9a de 10 milhoes de bombas de hidrogenio. Vinte Ifagmentos 
adieionais atingiram Jupiter na semana seguinte, um dos quais era 25 vezes mats poderoso que o primeiro Ifagmento. O 
bombardeio foi o evento mais violento ja registrado na histdria do sistema solar. Um bombardeio semelhante ocorrendo na 
Terra suspenderia uma nuvem de partieulas na atmosfera, bloqueando a luz do Sol e eausando mudan9as drasticas no elima. As 
mudan9as nas temperaturas desafiariam as toleraneias ecologieas de muitas especies. Ahipdtese de Alvarez esta sendo testada 
de diversas maneiras, ineluindo a proeura pelas erateras de impaeto deixadas pelos asteroides e pelo conteudo mineral 
alterado de estratos rochosos em loeais onde oeorreram as extin96es em massa. A coneentra9ao atipica de iridio, um elemento 
raro na Terra, em estratos na Ifonteira Cretaceo-Terciario, implica que esse elemento entrou na atmosfera por meio do 
bombardeio de asteroides. Embora muitos tipos de dados geoldgicos sustentem o impaeto maoi90 de asteroides na Ifonteira 
Cretaeeo-Tereiario, essa evideneia nao apareee para outras grandes extin96es, como mostra a Figura 6 . 34 . 



Figura 6.34 As mudangas em numeros de familias de animals marinhos ao longo do periodo Cambriano e ate o 
presente. Quedas abruptas representam as cinco grandes extingoes de animals marinhos calcificados. Note que, 
apesar das extingoes, o numero total de familias marinhas aumentou ate o presente. 










Figura 6.35 A cratera de meteoro no deserto do Arizona e uma das mais jovens e bem preservadas crateras de 
impacto. Os geologos estimam que foi formada ha aproximadamente 50.000 anos, quando urn meteoro de 30 m e 
pesando 100.000 toneladas aterrizou com uma velocidade de 20 km/s. Os impactos de asteroides associados as 
extingoes em massa do fim do Cretaceo deveriam ter excedido muito o poder desse impacto, mas as mudangas 
geologicas que se acumularam nos ultimos 65 milhoes de anos reduziram a preservagao dessas crateras. 

Em alguns casos, as linhagens favorecidas por selegao de especies sao mais suscetiveis as extingoes em massa. As 
mudangas climaticas produzidas pelo hipotetieo bombardeio de asteroides produziriam efeitos seletivos muito diferentes dos 
eneontrados em outras ocasioes durante a historia terrestre. A diseriminagao seletiva de certos atributos biologieos por 
eventos de extingao em massa e chamada de selegao catastrofiea de espeeies. Por exemplo, os mamiferos sobreviveram a 
extingao em massa do fim do Cretaeeo que destruiu os dinossauros e outros grupos proeminentes de vertebrados e 
invertebrados. Apos esse evento, os mamiferos foram eapazes de utilizar reeursos ambientais que Ihes foram previamente 
negados, iniciando assim sua irradiagao adaptativa. 

A selegao natural, a selegao de especies e a selegao catastrofiea de especies interagem para produzir as tendencias 
macroevolutivas observadas no registro fossil. Os estudos desses processes causais em interagao tornaram a paleontologia 
evolutiva moderna um campo ativo e estimulante. 

g Resumo_ 

Evolugao organica explica a diversidade dos organismos atuais como sendo o resultado historico de mudanga gradual a partir 
de formas preexistentes. A teoria evolutiva e fortemente identificada com Charles Robert Darwin, que apresentou a primeira 
explicagao plausivel para mudanga evolutiva. Darwin derivou muito do material usado para construir sua teoria de suas 
experiencias na viagemde 5 anos ao redor do mundo a bordo do H.M.S. Beagle. 

A teoria evolutiva de Darwin tern cinco grandes componentes. Sua proposigao mais elementar e a de mudanga continua, a 
teoria de que o mundo dos seres vivos nao esta constante ou em ciclagem permanente, mas continuamente sujeito a mudangas 
irreversiveis com continuidade da vida passada para a presente. O registro fossil demonstra amplamente a mudanga continua 
atraves da permanente fiutuagao da diversidade e forma animal apos a explosao do Cambriano, ha 600 milhoes de anos. A 
teoria de Darwin de descendencia comum afirma que todos os organismos descendem de um ancestral comum por meio da 
ramificagao de linhagens genealdgicas. Essa teoria explica as homologias morfologicas entre os organismos como sendo 
caracteristicas herdadas com modificagao de um atributo presente em seu ancestral evolutivo comum Os padroes de 
homologia formados por descendencia comum com modificagao permitem-nos classificar os organismos de acordo com suas 
relagoes evolutivas. 

As mudangas na cronologia dos processos embriologicos, chamadas de heterocronia, e as mudangas em sua posigao no 



corpo, chamadas de heterotopia, explieam a evolu9ao de novas homologias morfologieas. Um modulo evolutivo de 
desenvolvimento e um conjimto de proeessos de desenvolvimento e genes associados que podem ser expresses eomo uma 
unidade em diferentes partes do eorpo, produzindo estruturas diferentes com algumas propriedades de desenvolvimento 
compartilhadas. A evolu9ao dos membros em vertebrados terrestres ocorreu pela expressao, localizada no broto do membro, 
de uma serie de processes de desenvolvimento que evoluiram inicialmente para construir parte da coluna vertebral. A 
evolvabilidade denota o potencial de evolu9ao de novos abibutos morfologicos em uma linhagem atraves da utiliza9ao de 
conjimtos de modules de desenvolvimento eomo ferramenta evolutiva. 

Um corolario da descendencia comirni e a multiplicagdo das especies ao longo do tempo evolutivo. A especia9ao 
alopatrica designa a evolu9ao de barreiras reprodutivas enbe popula96es geograficamente separadas, levando a gera9ao de 
novas especies. Em alguns animais, especialmente insetos parasites que se especializam em diferentes hospedeiros, a 
especia9ao pode ocorrer sem isolamento geografico, sendo chamada de especia9ao simpabica. Enbe a especia9ao alopabica 
e a simpabica esta um terceiro tipo, a especia9ao parapatrica, na qual as mudan9as ambientais dividem a especie em duas 
partes ambientalmente isoladas que, a medida que divergem em especies distintas, mantem contato abaves de uma fronteira 
geografica. 

A irradia9ao adaptativa e a prolifera9ao de muitas formas adaptativamente diversas a partir de uma unica linhagem 
ancestral em periodo de tempo evolutivo relativamente curto, cerca de poucos milhoes de anos. Os arquipelagos oceanicos 
eomo as ilhas Galapagos sao particularmente propicios a esse tipo de irradia9ao adaptativa de organismos terrestres. 

A teoria do gradualismo de Darwin afirma que as grandes diferen9as fenotipicas enbe as especies sao produzidas pela 
acumula9ao de muitas mudan9as pequenas ao longo do tempo evolutivo. O gradualismo ainda e conboverso. As muta96es que 
tern grandes efeitos sobre um organismo tern sido uteis no intercruzamento de animais, levando alguns a contestar a afirma9ao 
de Darwin de que tais muta96es nao sao importantes para a evolu9ao. Em uma escala de tempo macroevolutiva, o equilibrio 
pontuado estabelece que a maior parte da mudan9a evolutiva ocorre durante eventos relativamente curtos de ramifica9ao por 
especia9ao, separados por longos intervalos nos quais pouca modifica9ao fenotipica se acumula. 

A quinta proposi9ao principal de Darwin e a de que a sele9ao natural e a for9a que guia a evolu9ao. O principio e 
baseado nas observa96es de que todas as especies reproduzem-se em excesso, levando a luta pelos recursos limitados que 
permitem sua existencia. Como nao ha dois organismos exatamente iguais e eomo os abibutos variaveis sao pelo menos em 
parte herdaveis, aqueles organismos cujo dote hereditario intensifica seu uso dos recursos para a sobrevivencia e a 
reprodu9ao conbibuem desproporcionalmente para a proxima gera9ao. Ao longo de muitas gera96es, a sele9ao da varia9ao 
pela sele9ao natural produz novas especies e adapta96es. 

As muta96es sao, em ultima analise, a fonte de todas as novas varia96es sobre a qual a sele9ao natural opera. A teoria de 
Darwin enfatiza que a varia9ao e aleatoriamente produzida com respeito as necessidades do organismo, e que a sobrevivencia 
e reprodu9ao diferenciais conferemuma dire9ao para a mudan9a evolutiva. A teoria da sele9ao natural de Darwin foi revisada 
por volta de 1900 e nas decadas subsequentes, atraves da retifica9ao de suas incorre96es geneticas. Essa teoria modificada e 
chamada de neodarwinismo. 

Os geneticistas de popula9ao descobriram os principios pelos quais as propriedades geneticas das popula96es mudam 
eomo tempo. Uma descoberta particularmente importante, chamada de equilibrio de Hardy-Weinberg, mostrouque o processo 
hereditario nao muda, isoladamente, a composi9ao genetica das popula96es. Eontes importantes de mudan9a evolutiva incluem 
muta9ao, deriva genetica, acasalamento nao aleatorio, migra9ao, sele9ao natural e suas intera96es. 

O neodarwinismo, da forma elaborada pelos geneticistas de popula9ao, formou a base da Teoria Sintetica das decadas de 
1930 e 1940 . A genetica, a historia natural, a paleobiologia e a sistematica foramunificadas pelo objetivo comum de expandir 
nosso conhecimento da evolu9ao darwiniana. A microevolu9ao compreende os estudos da mudan9a genetica nas popula96es 
contemporaneas. Esses estudos mosbaram que a maioria das popula96es naturais apresenta enorme quantidade de varia96es. 
A macroevolu9ao compreende os estudos da mudan9a evolutiva em uma escala de tempo geologica. Os estudos 
macroevolutivos medem as taxas de especia9ao, extin9ao e mudan9as na diversidade ao longo do tempo. Esses estudos 
expandiram a teoria evolutiva de Darwin para incluir processes de nivel mais alto que regulam as taxas de especia9ao e 
extin9ao de linhagens, incluindo sele9ao de especies e sele9ao catasbofica de especies. 



^ Ouestoes de revisao_ 

1 . Resuma empoucas palavras o conceito do processo evolutive de Lamarck. O que ha de errado com esse conceito? 

2 . O que e “uniformismo”? Como influenciou a teoria de Darwin? 

3 . For que a viagem do Beagle foi tao importante para as ideias de Darwin? 

4 . Qual era a ideia-chave contida no ensaio de Malthus sobre popula^oes que ajudou Darwin a formular sua teoria de 
sele^ao natural? 

5 . Explique como cada um dos elementos seguintes contribui para a teoria evolutiva de Darwin: fosseis; distribui^ao 
geografica de organismos aparentados; homologia; classifica^ao animal. 

6. Como os evolucionistas modernos veem a rela^ao entre ontogenia e filogenia? Explique como a observa^ao de 
pedomorfose contradiz a “lei biogenetica de Haeckel”. 

7 . Quais sao as diferen^as mais importantes entre os modes vicariantes e de evento fundador de especia^ao alopatrica? 

8. O que sao barreiras reprodutivas? Como diferemas barreiras pre-acasalamento e p6s-acasalamento? 

9 . Sob quais condi^oes postula-se a especia9ao simpatrica? 

10 . Qual a principal li^ao evolutiva proporcionada pelos tentilhoes de Darwin nas ilhas Galapagos? 

11 . Como a observa^ao de muta^oes em animals domesticos pode ser utilizada para contestar a teoria de gradualismo de 
Darwin? For que Darwin rejeitoutais muta^oes como sendo desprovidas de importancia evolutiva? 

12 . O que a teoria do equilibrio pontuado afirma sobre a ocorrencia de especia9ao no tempo geologico? Que observa9ao 
levou a essa teoria? 

13 . Descreva as observa96es e inferencias que compoem a teoria de sele9ao natural de Darwin. 

14 . Identifique os componentes aleatorios e nao aleatorios da teoria da sele9ao natural de Darwin. 

15 . Descreva algumas das criticas recorrentes a teoria da sele9ao natural de Darwin. Como podem ser refutadas? 

16 . Usando os dados mostrados na Figura 6 . 32 , calcule as frequencias dos alelos nos grupos superior e irrferior das bandas. 

17 . Assuma que esteja amostrando um atributo empopula96es animals; o atributo e controlado por umunico par alelico, A e 
a, e e possivel distinguir entre todos os tres fendtipos AA, Aa e aa (heran9a intermediaria). Suas amostras incluem: 


Popula 9 ao 

AA 

Aa 

aa 

TOTAL 

I 

300 

500 

200 

1.000 

II 

400 

400 

200 

1.000 


Calcule a distribui9ao de fenotipos em cada popula9ao de acordo com o esperado pelo equilibrio de Hardy-Weinberg. A 
popula9ao I esta em equilibrio? Apopula9ao II esta em equilibrio? 

18 . Se, ap6s o estudo de um atributo determinado por um unico par de alelos em uma popula9ao, descobre-se que a 
popula9ao nao esta em equilibrio, quais as possiveis razoes para explicar essa ausencia de equilibrio? 

19 . Explique por que a deriva genetica e mais forte empopula96es pequenas. 

20 . Descreva como os efeitos da deriva genetica e da sele9ao natural podem interagir emuma especie subdividida. 

21 . E mais facil para a sele9ao natural remover um alelo deleterio recessivo de uma popula9ao que se acasala aleatoriamente 
ou de uma popula9ao que tern alto grau de endogamia? For que? 

22. Fa9a a distin9ao entre microevolu9ao e macroevolu9ao e descreva alguns dos processos evolutivos evidentes apenas no 
nivel macroevolutivo. 

Para aprofundar seu taciodnio. Explique por que a evidencia em favor da teoria de descendencia comum de Darwin 
nao depende da validade das hipdteses especificas de gradualismo evolutivo ou sele9ao natural. 
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O Processo Reprodutivo 



O ovulo e o espermatozoide humanos no momento da fecundagao. 

“Omne vivum ex ovo” 

Em 1651, nos ultimos anos de uma longa vida, William Harvey, o fisiologista ingles que havia fundado a fisiologia 
experimental ao explicar o circuito sanguineo, publicou um tratado sobre a reprodugao. Ele afirmou que toda a vida se 
desenvolve a partir do ovo - omne vivum ex ovo. Harvey foi engenhoso, uma vez que nao tinha meios para visualizar os ovos 
de muitos animais, especialmente o ovo microscdpico dos mamiferos, que, a olho nu, nao e maior do que um grao de poeira. E 
mais ainda, Harvey afirmou que os ovos sao langados em seu curso de desenvolvimento por alguma infiuencia do semen, uma 
conclusao que foi ou extraordinariamente perceptiva, ou entao uma conjetura afortunada, uma vez que o espermatozoide 
tambem era invisivel para Harvey. Tais ideias diferiam nitidamente das nogoes de biogenese entao existentes, que viam a vida 
surgindo de muitas fontes, das quais os ovos eram apenas uma dentre elas. Harvey descreveu caracteristicas da reprodugao 
sexuada na qual os dois progenitores, macho e femea, devemproduzir gametas que se unempara formar umnovo individuo. 

Apesar da importancia da afirmagao de Harvey de que toda a vida se origina de ovos, ela nao era totalmente correta. A 
vida surge da reprodugao de vida preexistente, e a reprodugao pode nao estar restrita a 6vulos e espermatozoides. A 
reprodugao assexuada, ou seja, a criagao de novos individuos geneticamente identicos por meio de brotamento, fragmentagao 
ou fissao de um unico progenitor, e comum e ate mesmo caracteristica em alguns filos. Entretanto, a maioria dos animais 




descobriu que a reprodu^ao sexuada era uma estrategia vitoriosa, provavelmente porque a reprodu^ao sexuada promove a 
diversidade, aumentando a sobreviveneia da linhagem a longo prazo, em um mundo que esta continuamente sofrendo 
mudan9as. 

reprodu^ao e uma das propriedades ubiquas da vida. A evolu9ao esta intrinsieamente ligada a reprodu9ao, porque a 
ineessante substitui9ao de anteeessores envelheeidos por vida nova fornece as popula96es animais os meios para se 
adaptar a um ambiente em mudan9a. Neste eapitulo, fazemos a distin9ao entre reprodu9ao assexuada e sexuada, bem como 
exploramos os motivos pelos quais, pelo menos para os animais multieelulares, a reprodu9ao sexuada e predominante. Nos 
entao consideraremos, por sua vez, a origem e matura9ao das eelulas germinativas, os padroes de reprodu9ao dos animais, os 
pianos dos sistemas reprodutivos e, fmalmente, os eventos endocrinos que coordenama reprodu9ao. 

NATUREZA DO PROCESSO REPRODUTIVO 

Sao eonheeidos dois modos de reprodu9ao; assexuada e sexuada. Na reprodu9ao assexuada (Figura 7.1 A e B) existe apenas 
um progenitor, sem orgaos nem eelulas reprodutivas espeeiais. Cada organismo, logo que se torna adulto, pode produzir 
eopias geneticamente identicas de si mesmo. A reprodu9ao sexuada (Figura 7 . 1 C e D), como regra, envolve dois 
progenitores, cada um dos quais contribui com eelulas germinativas espeeiais (gametas ou eelulas sexuais) que, apos se 
unirem durante o processo de fecunda9ao, levam ao desenvolvimento de um novo individuo. O zigoto formado dessa uniao 
recebe material genetico de ambos os progenitores, e a combina9ao dos genes (Capitulo 5 ) produz um individuo geneticamente 
impar, com as caracteristicas da especie, mas tambem com atributos que o distinguem de seus pais. Ao recombinar as 
caracteristicas dos progenitores, a reprodu9ao sexuada multiplica a variabilidade e toma possivel a evolu9ao de formas mais 
diversas. Os mecanismos para a troca de genes entre individuos sao mais limitados nos organismos cuja reprodu9ao e apenas 
assexuada. 


C Minhocas acasalando 


9 


B Brotamento em hidra 

D Sapos em amplexo 


A Fissao binaria em Paramecium 

Figura 7.1 Exemplos de reprodugao assexuada e sexuada nos animais. A. Fissao binaria de Paramecium, um 
eucariota, produz dois individuos a partir de um progenitor. B. Brotamento, uma forma simples de reprodugao 
assexuada, mostrada em uma hidra, um animal radial. Eventualmente, os brotos mostrados crescendo da hidra 
central, progenitora, destacam-se e crescem em individuos completamente formados. C. Minhocas reproduzem- 
se sexualmente, mas sao hermafroditas: cada individuo e dotado de orgaos masculinos e femininos. Cada 
minhoca libera espermatozoides pelo poro genital. Esses percorrem o sulco ate o receptaculo seminal do seu 
parceiro. D. Sapos em posigao de acasalamento (amplexo) representando a reprodugao bissexual, a forma mais 
comum de reprodugao sexuada que envolve dois individuos: um macho e uma femea. 

Reprodugao assexuada | Reprodugao sem gametas 

A reprodugao assexuada (Figura 7 . 1 A e B e tambem Capltulos 13 e 17 ) e a produgao de individuos sem gametas (ovulos ou 
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espermatozoides). Incluem-se varies processes diferentes, todos sem envolver sexo ou um segundo progenitor. Toda a prole 
produzida per reprodu 9 ao assexuada temo mesmo genotipo (a nao ser que oeorra muta 9 ao) e sao clones do progenitor. 

A reprodu 9 ao assexuada apareee em baeterias e eueariotas unieelulares, bem eomo em muitos files de invertebrados 
eorno enidarios (ver Capitulo 13), briozoarios (ver Capitulo 15), anelideos (ver Capitulo 17), equinodermos (ver Capitulo 22) 
e hemieordados (ver Capitulo 22). Os animals de alguns taxons podem se reproduzir tanto assexuada eomo sexuadamente. 
Nesses grupos, a reprodu 9 ao assexuada garante um rapido aumento em numeros antes de os individuos atingirem a maturidade 
sexual. A reprodu 9 ao assexuada e rara entre os vertebrados. Ha, pelo menos, 50 espeeies que se reproduzem por 
partenogenese (ver a seguir); alguns nao envolvem a meiose ou envolvem apenas os estagios inieiais da meiose antes que 
oeorra a redu 9 ao de eromossomos. Sao, assim, esseneialmente elones e podem ser elassifieados eomo reprodu 9 ao assexuada. 

As formas basieas da reprodu 9 ao assexuada sao fissao (binaria e multipla), brotamento, gemula 9 ao e lfagmenta 9 ao. 

Afissao binaria e eomum em baeterias e protozoarios (Figura 7.1 A). Na fissao binaria, o corpo do progenitor unieelular 
divide-se por mitose (Capitulo 3) em duas partes aproximadamente iguais, e eada uma delas desenvolve-se em um individuo 
semelhante ao progenitor. A fissao binaria pode ser longitudinal, eomo nos protozoarios fiagelados, ou transversal, eomo nos 
protozoarios eiliados (ver Capitulo 11). Na fissao multipla, ou esquizogonia, o nueleo se divide varias vezes antes da 
divisao do eitoplasma, produzindo muitas eelulas-filhas simultaneamente. A forma 9 ao de esporos, ehamada esporogonia, e 
uma forma de fissao multipla eomum em alguns protozoarios parasites, eomo, por exemplo, os parasites de malaria (ver 
Figura 11.30). 

O brotamento e a divisao desigual de umorganismo. Umnovo individuo surge eomo umbotao (broto) que eresee emseu 
progenitor, desenvolve orgaos eomo os dele e, entao, desprende-se. O brotamento oeorre em varies files animals e e 
espeeialmente proeminente nos enidarios (Figura 7. IB; ver tambem Capitulo 17). 

A gemula 9 ao e a forma 9 ao de um novo individuo a partir de um agregado de eelulas envolvido por uma eapsula 
resistente, ehamada gemula (ver Figura 12.11). Em muitas esponjas de agua doee, as gemulas desenvolvem-se no outono e 
sobrevivem ao inverno no eorpo seeo ou eongelado do progenitor. Na primavera, as eelulas eneapsuladas tomam-se ativas, 
emergemda eapsula e ereseememuma nova esponja. 

Na fragmenta 9 ao, um animal multieelular quebra-se em duas ou mais partes, e eada Ifagmento e eapaz de tornar-se um 
individuo eompleto. Muitos invertebrados podem se reproduzir assexuadamente simplesmente quebrando-se em duas partes e, 
entao, regenerando as partes ausentes dos Ifagmentos, eomo, por exemplo, a maioria das anemonas e muitos hidrozoarios (ver 
Capitulo 13). Muitos equinodermas podem regenerar partes perdidas, mas isto nao e o mesmo que reprodu 9 ao por 
fi'agmenta 9 ao. 
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Figura 7.2 Urn cicio de vida sexuado. O cicio de vida comega com celulas germinativas haploides, formadas por 


meiose, combinando-se para formar urn zigoto diploide, que cresce por mitoses ate urn adulto. A maior parte do 


cicio de vida e transcorrida como urn organismo diploide. 

Reprodugao sexuada | Reprodugao com gametas 

A reprodugao sexuada e a produgao de individuos a partir de gametas. Areprodugao bissexual (ou biparental) e a forma mats 


comum e envolve dots individuos separados. Hermafroditismo e partenogenese sao formas menos comuns de reprodugao 


sexuada. 


Reprodugao bissexuada 

Areprodugao bissexuada e a produgdo de filhotes formadospela unido dos gametas de dotsprogenitores diferentes (Figuras 
7.1C, D e 7.2). Os filhotes, por conseguinte, terao um genotipo novo e diferente daqueles dos dots progenitores (ver Capitulo 
5). Os progenitores sao caracteristicamente de sexos diferentes, macho e femea (existem excegoes entre os organismos com 
reprodugao sexuada, como bacterias e alguns protozoarios, em que nao existem sexos diferentes). Cada um tern seu proprio 
sistema reprodutivo e produz apenas um tipo de celula germinativa, espermatozoide ou ovulo, raramente ambos. Praticamente 
todos os vertebrados e muitos invertebrados tern sexos separados, e essa condigao e chamada dioica (do grego di, dois + 
oikos, casa). Os animals que apresentam ambos orgaos reprodutivos sao monoicos (do grego mono, unico + oikos, casa). 
Esses animals sao chamados bermafroditas (da combinagao dos nomes do deus grego Hermes e da deusa Alfodite). Essa 
forma de reprodugao e descrita mais adiante. 

A distingao entre macho e femea nao e baseada em nenhuma diferenga de tamanho ou aparencia dos progenitores, mas sim 
no tamanho e mobilidade dos gametas que eles produzem O ovulo, produzido pela femea, e grande (porque e a fonte primaria 
de citoplasma para o zigoto e normalmente contem vitelo armazenado, para sustentar o desenvolvimento inicial), nao tern 
mobilidade e e produzido em quantidades relativamente pequenas. O espermatozoide, produzido pelo macho, e pequeno, 
movel e produzido em numeros enormes. Cada espermatozoide e uma embalagem simplificada para o material genetico 
altamente concentrado, projetado para o unico objetivo de alcangar e fertilizar um ovulo. 







Existe outro evento crucial que distingue a reprodu 9 ao sexuada da assexuada; a meiose, que e umtipo de divisao celular 
especifica para produ^ao de gametas (deserita comdetalhes no Capitulo 5). A meiose difere da divisao eelular usual (mitose) 
porque e uma divisao dupla. Os eromossomos separam-se 1 vez, mas eada eelula divide-se duas vezes, o que produz quatro 
eelulas, eada uma eom a metade do numero original de eromossomos (numero haploide). A meiose e seguida pela 
fertiliza^ao, na qual dois gametas haploides combinam-se para restaurar o numero eromossomieo normal (diploide) da 
espeeie. 

A nova eelula (zigoto), que agora eome^a a se dividir por mitose (deserita no Capitulo 3), tipieamente temnumeros iguais 
de eromossomos provenientes de eada progenitor e e um individuo unico, que leva eonsigo uma reeombina^ao das 
earacteristieas parentais. A reeombina^ao genetica e a grande for 9 a da reprodu 9 ao sexuada, pois fornece eontinuamente novas 
oombina 96 es genetieas para a popula 9 ao. 

Muitos organismos unieelulares reproduzem-se tanto sexuada eomo assexuadamente. Quando ocorre a reprodu 9 ao 
sexuada, ela pode ou nao envolver gametas maseulinos e femininos. Quando os gametas nao estao envolvidos, dois 
progenitores sexualmente maduros unem-se para troear material dos nueleos ou fundir eitoplasmas (conjuga9ao, Capitulo 11). 
Nesses casos nao existemsexos separados. 

Na maioria dos animals, a diferen 9 a entre macho e femea e mais claramente evidente. Os orgaos que produzem eelulas 
germinativas sao ehamados gonadas. A gonada que produz espermatozoides e um testi'culo (Figura 7.12) e a que produz 
ovulos e um ovario (Figura 7.13). As gonadas sao os orgaos sexuais primarios, os unieos orgaos sexuais eneontrados em 
determinados grupos de animals. A maioria dos animals, entretanto, tern varios orgaos sexuais acessorios (como penis, 
vagina, ovidutos e utero) que transferem ou recebem eelulas germinativas. Nos orgaos sexuais primarios, as eelulas 
germinativas, durante seu desenvolvimento, sofremmuitas mudan 9 as eomplicadas cujos detalhes sao descritos adiante. 

Hermafroditismo 

Os animals que temambos os orgaos, maseulino e feminino, no mesmo individuo sao ehamados hermafroditas, e a condi 9 ao e 
chamada hermafroditismo. Em contraste com a condi 9 ao dioica de sexos separados, os hermafroditas sao monoicos, o que 
significa que um mesmo organismo apresenta ambos os orgaos, feminino e maseulino. Muitos animals invertebrados sesseis, 
subterraneos ou endoparasitas sao hermafroditas, eomo, por exemplo, a maioria dos platelmintos (ver Capitulo 14), alguns 
hidrozoarios e anelideos e todas as craeas (ver Capitulo 20) e caraeois (moluseos) pulmonados (ver Capitulo 16), bem como 
uns poucos vertebrados (alguns peixes). Alguns hermafroditas fertilizam-se a si prdprios, mas a maioria evita a 
autofertiliza 9 ao e froca eelulas germinativas eom outro membro da mesma espeeie (Figuras 7.1C e 7.3). Uma vantagem e que, 
eom todos os individuos produzindo 6 vulos, uma espeeie hermafrodita pode poteneialmente produzir 2 vezes mais 
deseendentes do que espeeies dioieas em que metade dos individuos sao maehos improdutivos. Alguns peixes sao 
hermafroditas sequenciais, nos quais, em eada individuo, oeorre uma troca de sexo genetieamente programada em oposi 9 ao 
aos hermafroditas simultaneos meneionados anteriormente. Em muitas espeeies de peixes de eorais, como os labrideos, um 
animal inicia sua vida como femea ou eomo maeho (dependendo da espeeie) e, mais tarde, torna-se do sexo oposto. 

Partenogenese 

A partenogenese (“origem virgem”) e o desenvolvimento de um embriao a partir de um 6 vulo nao fertilizado ou de um 6 vulo 
no qual os nueleos maseulino e feminino nao conseguiram unir-se ap 6 s a fertiliza 9 ao. A classifica 9 ao da partenogenese como 
reprodu 9 ao sexuada ou assexuada e dificil, uma vez que existem varios padroes. Em um tipo, chamado ameiotico ou 
partenogenese diploide, nao ocorre meiose e o ovo e formado por divisao celular mitotica. Essa forma “assexuada” de 
partenogenese ocorre emalgumas espeeies de platelmintos, rotiferos (ver Figura 14.32), erustaceos, insetos e provavelmente 
outros. Nesses casos, os filhotes sao clones do progenitor porque, sem meiose, o complemento eromossomieo do progenitor e 
passado intacto para os filhotes. Em algumas espeeies de peixes, uma lemea produz 6 vulos diploides ou triploides e pode ser 
inseminada por um macho da mesma espeeie ou de espeeie aparentada, mas o espermatozoide serve apenas para ativar o 
6 vulo: 0 material genetico do macho e rejeitado antes que possa penetrar no 6 vulo (ginogenese) (ver Capitulo 24). 



Figura 7.3 Minhocas hermafroditas acasalando. As minhocas sao hermafroditas “simultaneos”: durante o 
acasalamento, cada parceiro libera espermatozoides pelo pore genital. Estes percorrem o sulco ate o receptaculo 
seminal do parceiro. Secregoes mucosas mantem as minhocas juntas durante o processo. 

Na partenogenese meiotica, um ovulo haploide e formado por meiose e ele pode ou nao ser ativado por influencia do 
espermatozoide. Em varias especies de platelmintos, rotiferos (ver Figura 14.32), anelideos, acaros e insetos, o ovulo 
haploide inicia seu desenvolvimento espontaneamente: nao ha necessidade dos machos para estimular a ativagao de um ovulo. 
A condigao diploide pode ser restaurada pela duplicagao dos cromossomos ou por autogamia (uniao de nucleos haploides). 
Uma variagao desse tipo de partenogenese ocorre emmuitas abelhas, vespas e formigas. Nas abelhas meliferas, por exemplo, 
a rainha inseminada, ao por os ovos, pode ou nao fertiliza-los. Os ovos fertilizados tornam-se femeas diploides (rainhas ou 
operarias), e os ovos nao fertilizados desenvolvem-se partenogeneticamente e tornam-se machos haploides (zangoes). Esse 
tipo de determinagao do sexo e chamado haplodiploidia (ver Capitulo 21). Em alguns animals, a meiose pode ser modificada 
tao profundamente que os filhotes resultantes sao clones do progenitor. Algumas populagoes de lagartos do genero 
Cnemidophorus, do Sudoeste dos EUA, sao clones e sao constituidas apenas por lemeas (Figura 7.4). Nesses lagartos, os 
cromossomos sao duplicados para An antes da ocorrencia de divisoes semelhantes a meiose, que os reduzem para 2n. Cada 
ovulo, entretanto, e um clone da mac. 

A partenogenese e surpreendentemente muito difundida entre os animals; e uma abreviagao (simplificagao) dos passos 
usuais da reprodugao bissexuada. Ela pode ter evoluido para evitar o problema, que pode ser consideravel para alguns 
animals, de juntar machos e femeas no momento certo para que a fertilizagao seja bem-sucedida. A desvantagem da 
partenogenese e que, caso o ambiente mude repentinamente, as especies partenogeneticas tern capacidade limitada de mudar as 
combinagoes genicas para adaptar-se as novas condigoes. As especies bissexuadas, por recombinarem as caracteristicas 
parentais, tern uma chance melhor de produzir filhotes variantes que podemutilizar-se de novos ambientes. 
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FIgura 7.4 Comparagao entre o crescimento de uma populagao unissexuada de lagartos do genero 
Cnemidophorus e outra populagao de lagartos, bissexuada. Como todos os individuos da populagao unissexuada 
sao femeas, todos produzem ovos. Ja na populagao bissexuada, apenas 50% da populagao sao femeas 
produtoras de ovos. Ao final de 3 anos, o numero de lagartos unissexuados e mais do que o dobro do numero de 
bissexuados. 

Os estudos sobre o desenvolvimento ovariano em mamiferos sugerem que a partenogenese ocorre, mas as celulas resultantes (partenotas) nao conseguem 
completar seu desenvolvimento. As partenotas de ratos e coelhos formam urn pequeno grupo de celulas-tronco de pluripotenda, que sao capazes de se 
desenvolverem em qualquer tipo de cdula. Obtiveram-se resultados semelhantes entre os seres humanos, o que possibilitou o desenvolvimento de cdulas-tronco 
para uso terapeutico na substitui^o de celulas mortas ou defeituosas resultantes de doengas, como: insuficiencia cardiaca, diabetes, doenga de Parkinson e danos 
namedulaespinal. 

Por que tantos animais reproduzem-se de maneira sexuada, em vez de assexuada? 

Como a reprodugao sexuada e praticamente universal entre os animais, poder-se-ia deduzir que ela e altamente vantajosa. 
Contudo, e mais faeil listar as desvantagens do sexo do que suas vantagens. A reprodugao sexuada e complieada, neeessita 
mais tempo e utiliza muito mais energia do que a reprodugao assexuada. Os maehos podem desperdigar energia valiosa em 
eompetigao por uma parceira e, frequentemente, apresentam earacteristicas sexuais que podem prejudicar a sobreviveneia, 
eomo, por exemplo, as penas alongadas da eauda dos pavoes. Pareeiros sexuais devem se reunir, e isso pode ser uma 
desvantagem para algumas espeeies em areas eom povoamento eseasso. Maehos e femeas devem tambem eoordenar suas 
atividades para produzir crias. Muitos biologos acreditam que um problema ainda mais perturbador e o “eusto da meiose”. 
Uma femea que se reproduz assexuadamente passa todos os sens genes para cada filhote, mas, quando ela se reproduz 
sexuadamente, o genoma e dividido durante a meiose e cada filhote recebe apenas 50% de sens genes. Outro eusto e o 
desperdicio na produgao de machos, muitos dos quais nao se reproduzem e, assim, consomem recursos que poderiam ser 
aplicados na produgao de femeas. Os lagartos do genero Cnemidophorus do Sudoeste dos EUA oferecem um exemplo 
fascinante da vantagem potencial da partenogenese. Quando espeeies uni- e bissexuais do mesmo genero sao criadas em 
condigoes similares no laboratorio, a populagao da especie unissexual cresce mais rapidamente porque todos os lagartos 
unissexuais (todos lemeas) depositam ovos, enquanto apenas 50% dos lagartos bissexuais o fazem(Figura 7.4). Ainda, devido 
a separagao e a recombinagao do material genetico, outro eusto da reprodugao sexual seria que esta pode dividir combinagoes 
geneticas muito favoraveis que poderiam ser perpetuadas em clones. 

Visivelmente, os custos da reprodugao sexuada sao substanciais. Como eles sao compensados? Os biologos vem 
discutindo essa questao ha anos. Uma hipotese sugere que a reprodugao sexuada, com sua separagao e recombinagao do 
material genetico, enriquece o pool genico da especie pela produgao de novos genotipos, que, em tempos de alteragdes 
ambientais, poderao ser vantajosos para a sobreviveneia e, assim, o organismo podera viver para reproduzir-se, enquanto a 
maioria dos outros morrera. Um exemplo frequentemente citado e o ambiente rapidamente mutavel produzido por parasites 
que evoluem continuamente novos mecanismos para atacar um hospedeiro e, desse modo, favorecem a recombinagao nos sens 
hospedeiros. A variabilidade, como argumentam os defensores desse ponto de vista, e o naipe de trunfo da reprodugao 
sexuada. Outra hipotese sugere que a recombinagao sexual prove um modo para a disseminagao de mutagoes beneficas, sem 
que a populagao seja refreada pelas mutagoes deleterias. O argumento experimental para essa hipotese foi fornecido pelos 
estudos com a mosca-da-fruta. Drosophila, na qual as mutagoes beneficas aumentaram de maneira notavel em populagoes 
sexuadas, quando comparadas com populagoes clonais (assexuadas). Essas hipoteses, entretanto, nao sao mutuamente 
exclusivas, e ambas fornecem explicagoes plausiveis para a evolugao da reprodugao sexuada. 

Resta ainda a questao de saber por que a reprodugao sexuada e mantida apesar de sens custos. Evidencias consideraveis 
sugerem que a reprodugao assexuada e mais bem-sucedida na colonizagao de novos ambientes. Quando novos habitats 
tomam-se disponiveis, o que mais importa e a reprodugao rapida: a variabilidade e a maior aptidao fornecidas pela 
recombinagao genetica benefica tern pouca importancia. A medida que os habitats tornam-se mais povoados, a eompetigao 
por recursos aumenta entre as espeeies. A selegao torna-se mais intensa e a variabilidade genetica - novos genotipos 


beneficos, produzidos pela recombina^ao na reprodu 9 ao sexuada - fornece a diversidade que permite a uma popula^ao 
resistir a extin^ao. Portanto, em uma escala de tempo geologico, as linhagens assexuadas, porque nao tern flexibilidade 
genetica, podem ser mats propensas a extin 9 ao do que as linhagens sexuadas. A reprodu 9 ao sexuada e, portanto, favorecida 
pela sele 9 ao de especies (a sele 9 ao de especies e descrita no Capltulo 6 ). Muitos invertebrados utilizam ambas as formas de 
reprodu 9 ao, sexuada e assexuada, e, assim, aproveitam as vantagens que cada uma oferece. 

A ORIGEM E MATURAgAO DAS CELULAS GERMINATIVAS 

Muitos organismos com reprodu 9 ao sexuada sao formados por celulas somaticas nao reprodutivas, que se tornam 
diferenciadas para fun 96 es especializadas e morrem com o indivlduo, e por celulas gerrtiinativas que formam os gametas: 
ovulos e espermatozoides. As celulas germinativas provem a continuidade da vida entre gera 96 es, a linhagem de celulas 
germinativas. 

Embriao em Intestine posterior 

desenvolvimento em desenvolvimento 




Figura 7.5 Migragao das celulas germinativas primordiais dos mamiferos. A. Do saco vitelino, as celulas 
germinativas primordiais migram em diregao a regiao onde o intestine posterior se desenvolve. B. Embriao em 
estagio tardio, no qual o intestine posterior esta mais desenvolvido. A figura aumentada mostra as celulas 
germinativas migrando pelo intestine posterior ate as cristas gonadais. Nos embrioes humanos, a migragao esta 
completa por volta do final da quinta semana de gestagao. 

Uma linhagem de celulas germinativas rastreavel, como existe nos vertebrados, tambem e observada em alguns 
invertebrados, como nematodeos e artropodes. Em muitos invertebrados, entretanto, as celulas germinativas desenvolvem-se 
diretamente a partir das celulas somaticas em alguma fase da vida de um individuo. 

Migragao das cdulas germinativas 

Nos vertebrados, o tecido do qual as gonadas originam-se surge no inicio do desenvolvimento do embriao (descrito no 
Capitulo 8 ) como umpar de cristas gonadais, que crescempara dentro do celoma a partir do teto celomatico, de cada lado do 
intestino posterior e proximo a regiao anterior do rim(mesonelfo). 

Talvez surpreendentemente, as celulas germinativas, ou suas precursoras, as celulas germinativas primordiais, originam- 
se nao das gonadas que estao se desenvolvendo, mas simdo endoderma do saco vitelino (Capitulo 8 ). A partir de estudos com 
ras e sapos, pode-se rastrear a linhagem de celulas germinativas ate o ovo fertilizado, no qual uma area especifica de 
citoplasma germinal (chamada germoplasma) e identificada, antes da clivagem, no polo vegetativo do ovo (ver Figura 8 . 8 B). 
Esse material e rastreado ao longo das subsequentes divisoes do embriao ate que se situe nas celulas germinativas 
primordiais, no endoderma do intestino. De la, as celulas migram, com movimentos ameboides, ate as cristas gonadais, 
localizadas de cada lado do intestino posterior. Uma migragao semelhante de celulas germinativas primordiais ocorre nos 
mamiferos (Figura 7.5). As celulas germinativas primordiais sao o estoque de gametas de um animal. Uma vez nas cristas 
gonadais e durante o desenvolvimento das gonadas subsequente, as celulas germinativas comegam a se dividir por mitose, 
aumentando sens numeros de umas poucas duzias para alguns milhares. 

As outras celulas das gonadas sao celulas somaticas. Elas nao podem formar ovulos nem espermatozoides, mas sao 
necessarias para sustentagao, protegao e nutrigao das celulas germinativas durante seu desenvolvimento (gametogenese). 














Determina^ao do sexo 

No inicio do desenvolvimento, as gonadas sao sexualmente indiferenciadas. Nos machos de marmferos, um gene 
“determinador de maehos” loealizado no eromossomo Y, e chamado SRY [regiao determinadora de sexo Y (em ingles, sex¬ 
determining region Y)\, organiza a gonada em desenvolvimento eomo umtestieulo, emvez de umovario. O gene DMRTl pode 
funeionar de maneira semelhante nas aves. O SRY pareee ativar um outro gene, o SOX9, o qual estimula a produ^ao de celulas 
de Sertoli (ver adiante) necessarias para sustenta 9 ao, prote^ao e nutri 9 ao dos espermatozoides em desenvolvimento. Uma vez 
formados, os testieulos seeretam o esteroide testosterona. Esse hormonio e seu metabolito, a di-hidrotestosterona (DHT), 
maseulinizam o feto, eausando a difereneia 9 ao de penis, eseroto e dos duetos e glandulas maseulinas. Eles tambem destroem 
os primordios ineipientes das mamas, mas deixam para tras os mamilos, que sao um lembrete do projeto basico, 
indifereneiado, a partir do qual ambos os sexos se desenvolvem. A testosterona e tambem responsavel pela maseuliniza 9 ao do 
eerebro, mas ela o faz de maneira indireta. Surpreendentemente, a testosterona no cerebro e eonvertida enzimatieamente em 
estrogenio, e e o estrogenic que determina a organiza 9 ao do eerebro para o eomportamento tipieo de macho. 

Os biologos tern frequentemente relatado que, nos mamiferos, a gonada indifereneiada tern a tendeneia natural de se tornar 
ovario. Experimentos elassicos executados em coelhos dao apoio a ideia de que, durante o desenvolvimento, a femea e o 
“sexo default". A remo 9 ao das gonadas fetais antes da difereneia 9 ao, invariavelmente produz uma femea com trompas, utero e 
vagina mesmo que o coelho seja genetieamente macho. Evidencias moleculares recentes indicam que o eromossomo X 
expressa genes determinantes de ovarios, eomo WNT4 e DAXl que reprimem um ou mais genes envolvidos no 
desenvolvimento testieular. E, alem disso, a determina 9 ao do sexo pareee ser dependente da dosagem genica, de tal modo que 
a presen 9 a do eromossomo Y no maeho predomina sobre esses genes do eromossomo X, quando apenas um eromossomo X 
esta presente. O eerebro feminino em desenvolvimento requer prote 9 ao especial contra os efeitos do estrogenio porque, eomo 
mencionado antes, o esbogenio eausa a maseuliniza 9 ao do cerebro. Nos ratos, uma proteina do sangue (alfafetoproteina) liga- 
se ao estrogenio e impede o hormonio de alean 9 ar o cerebro feminino em desenvolvimento. Na especie humana, entretanto, 
esse nao pareee ser o easo, e, mesmo que os niveis de estrogenio fetal cireulante possam ser muito altos, o cerebro feminino 
em desenvolvimento nao se torna masculinizado. Lima expliea 9 ao possivel e que o nivel de receptores de estrogenio no 
eerebro feminino humano em desenvolvimento e baixo e, portanto, os niveis altos de estrogenio eirculante nao teriamefeito. 

A genetiea da determina 9 ao do sexo e diseutida no Capitulo 5. O sexo gonadieo e determinado por eromossomos em 
mamiferos, aves, na maioria dos anftbios e repteis e, provavelmente, na maioria dos peixes, enquanto o sexo fenotipieo e o 
sexo eomportamental sao determinados pela secre 9 ao de hormonios apropriados (ver adiante). Em alguns peixes e repteis, o 
genero e determinado por fatores nao geneticos, eomo temperatura ou eomportamento. Nos croeodilianos, emmuitas tartarugas 
e em alguns lagartos, a temperatura de ineuba 9 ao no ninho determina a propor 9 ao sexual, provavelmente por ativa 9 ao e/ou 
desativa 9 ao indireta de genes que eontrolam o desenvolvimento dos orgaos sexuais dos animais. Evidencias sugerem que a 
temperatura regula a expressao do gene DMRTl, que se expressa nos testieulos embrionarios dos maehos em doses mais alias 
do que nos ovarios embrionarios das femeas. Nas tartarugas, a expressao do gene DMRTl e maior em temperaturas baixas e 
promove o desenvolvimento de machos. Em contraste, ovos de aligator ineubados em baixa temperatura tornam-se todos 
femeas, e aqueles ineubados em temperatura mais alta tornam-se todos machos (Eigura 7.6); assim, especialmente nos repteis, 
existe um alto grau de variabilidade. A determina 9 ao do sexo de muitos peixes e dependente do eomportamento. A maioria 
dessas espeeies e hermatfodita, apresentando gonadas maseulinas e femininas. Estimulos sensoriais do ambiente social do 
animal determinam se ele se tornara macho ou femea. 

Gametogenese 

Os gametas maduros sao produzidos por um processo chamado gametogenese. Apesar de, nos vertebrados, os mesmos 
proeessos esseneiais estarem envolvidos na matura 9 ao de espermatozoides e 6vulos, existem algumas diferen 9 as importantes. 
A gametogenese nos testieulos e chamada espermatogenese e, nos ovarios, oogenese. 

Espermatogenese 

As paredes dos tiibulos seminiferos contem celulas germinativas em difereneia 9 ao, arrumadas em eamada estratifieada de 
cineo a oito eelulas de espessura (Eigura 7.7). As celulas germinativas desenvolvem-se em contato estreito com grandes 
celulas de sustenta 9 ao, as celulas de Sertoli, que se estendem da periferia ate o lumen dos tiibulos seminiferos e forneeem 


nutri9ao durante o desenvolvimento e diferencia^ao das celulas germinativas (Figura 7.8). As camadas mats extemas contem 
espermatogonias, celulas diploides que aumentam seu numero por mitose. Cada espermatogonia aumenta de tamanho e torna- 
se um espermatocito primario. Cada espermatocito primario, entao, sofre a primeira divisao meiotica, como descrito no 
Capltulo 5, e origina dois espermatocitos secundarios (Figura 7.8). 

Para cada estrutura do sistema reprodutor de machos e femeas, existe uma estrutura homologa no outro. Isso ocorre porque, no infcio do desenvolvimento, as 
caracterfsticas masculinas e femininas come^am a diferenciar-se a partir das cristas gonadais do embriao (Figura 7.5) e, alem disso, desenvolvem-se dois sistemas de 
ductos que, a prindpio, sao identicos nos dois sexos. Sob influencia dos hormonios sexuais, as cristas gonadais desenvolvem-se nos testfculos dos machos ou nos 
ovarios das femeas. Um dos sistemas de ductos (mesonefrico ou wolffiano) origina os ductos dos testfculos nos machos e regride nas femeas. 0 outro sistema de 
ductos (paramesonefrico ou mulleriano) desenvolve-se em ovidutos, utero e vagina nas femeas e regride nos machos. De maneira similar, o clitoris e os labios das 
femeas sao homologos ao penis e escroto dos machos, porque desenvolvem-se das mesmas estruturas embrionarias. 

Cada espermatocito secundario entra na segunda divisao meiotica e produz duas espermatides, cada uma com o numero 
haploide (23 nos humanos) de cromossomos. Assim, apos os dois passos da meiose, cada espermatocito primario origina 
quatro espermatides. Uma espermatide, geralmente, contem uma combina^ao dos cromossomos dos progenitores, mas pode 
conter todos os cromossomos que um macho herdouda mae oudo pai. Semmais divisoes, as espermatides transformam-se em 
espermatozoides maduros (Figura 7.8). As modifica96es incluem uma grande redu9ao de citoplasma, a condensa9ao do 
nucleo em uma cabe9a, a forma9ao de um segmento intermediario contendo mitocondrias e, para locomo9ao, de uma cauda 
flagelar em forma de chicote (Figuras 7.8 e 7.9). A cabe9a e formada por um nucleo que contem os cromossomos para a 
hereditariedade e por um acrossomo, um aspecto caracteristico de praticamente todos os metazoarios (as exce96es incluem 
peixes teleosteos e alguns invertebrados). Em muitas especies, tanto de invertebrados como de vertebrados, o acrossomo 
contem enzimas que sao liberadas para abrir o caminho atraves das camadas celulares e da matriz que envolvem um ovulo. 
Nos mamiferos, pelo menos uma das enzimas e a hialuronidase, que permite ao espermatozoide penetrar entre as celulas 
foliculares que envolvem o ovulo. Uma caracteristica admiravel do espermatozoide de muitos invertebrados e o filamento do 
acrossomo, uma extensao com tamanho variavel em diferentes especies, que se projeta repentinamente da cabe9a do 
espermatozoide quando ele faz o primeiro contato com a superftcie de um ovulo. A fusao das membranas plasmaticas do ovulo 
e do espermatozoide e o evento inicial da fertiliza9ao (ver Contato e reconhecimento entre ovulo e espermatozoide, no 
Capitulo 8). 

LEGENDA: 

- Muitos lagartos, 

aligatores 

- Muitas tartarugas 

.Lagartixa-leopardo, 

tartaruga-mordedora, 
crocodiles 


Baixa Alta 

Temperatura de incuba 9 ao 

Figura 7.6 Determinagao do sexo dependent© de temperatura. Em muitos repteis que nao apresentam 
cromossomos sexuais, a temperatura de incubagao no ninho determina o genero. O grafico mostra que embrioes 
de muitas tartarugas desenvolvem-se como machos em temperatura baixa, ao passo que embrioes de muitos 
lagartos e aligatores tornam-se machos em temperaturas altas. Os embrioes de crocodiles, lagartixa-leopardo e 
tartaruga-mordedora tornam-se machos em temperaturas intermediarias e, em temperaturas altas ou baixas, 
tornam-se femeas. Fonte: Dados de David Crews, “Animal Sexuality,” Scientific American 270(1):108-114, 
January 1994. 


















Figura 7.7 Segao de urn tubulo seminifero contendo celulas germinativas masculinas. Tubulos seminiferos 
altamente enovelados, com mais de 200 m de comprimento, estao acondicionados em cada testiculo humano. 
Essa microfotografia eletronica de varredura revela, na cavidade central do tubulo, numerosas caudas de 
espermatozoides maduros, que se diferenciaram das celulas germinativas na periferia do tubulo (525 x). De: R.G. 
Kessel and R.H. Kardon, Tissues and Organs: A Text-Atlas of Scanning Electron Microscopy, 1979, W. H. 
Freeman and Co. 
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Figura 7.8 Espermatogenese. Segao do tubulo seminifero mostrando a espermatogenese. As celulas 
germinativas desenvolvem-se dentro dos recesses (que se estendem da periferia dos tubulos seminiferos ate seu 
lumen) de grandes celulas de sustentagao, as celulas de Sertoli, que fornecem nutrigao para as celulas 
germinativas. As celulas-tronco germinativas, das quais os espermatozoides se diferenciam, sao chamadas 
espermatogonias, celulas diploides localizadas na periferia do tubulo. Essas celulas dividem-se por mitose para 
produzir mais espermatogonias ou, entao, espermatocitos primarios. A meiose inicia-se quando os 

























espermatocitos primarios se dividem para formar espermatocitos secundarios haploides, com cromossomos 
duplicados. A segunda divisao meiotica forma quatro espermatides haploides com cromossomos nao duplicados. 
A medida que os espermatozoides desenvolvem-se, eles sao gradualmente empurrados para o lumen do tubulo 
seminifero. 




Figura 7.9 Exemplos de espermatozoides de vertebrados e de invertebrados. A cabega e o segmento 
intermediario do espermatozoide humano sao mostrados com mais detalhes. 

O comprimento total de um espermatozoide humano e de 50 a 70 pra Alguns sapos tern espermatozoides com 
comprimento maior do que 2 mm (2.000 pm) (Figura 7.9), que sao facilmente visiveis a olho nu. A maioria dos 
espermatozoides, entretanto, tern tamanho microscopico (ver, na Figura 8.1, um desenho, do comego do seculo 17, 
representando um espermatozoide de mamifero). Em todos os animais que se reproduzem sexuadamente, o mimero de 
espermatozoides dos machos e hem maior do que o numero de ovulos das iemeas correspondentes. O numero de ovulos 









produzidos esta correlacionado com as chances da cria de nascer e atingir a maturidade. 

Oogenese 

As celulas germinativas primitivas do ovario, chamadas oogonias, aumentam cm numero por mitose. Cada oogonia contem o 
numero diploide de cromossomos. Apos pararem de aumentar em numero, as oogonias creseem em tamanho e tornam-se 
oocitos primarios (Figura 7.10). Antes da primeira divisao meiotiea em eada oocito primario, do mesmo modo que na 
espermatogenese, os eromossomos eneontram-se aos pares, homologos patemo e materno. Quando a primeira divisao de 
matura^ao (redueional) ocorre, o eitoplasma e dividido de maneira desigual. Uma das duas eelulas-filhas, o oocito 
secundario, e grande e reeebe a maior parte do eitoplasma; a outra celula e muito pequena e e chamada de primeiro 
corpiisculo polar (Figura 7.10). Cada uma dessas eelulas-filhas, entretanto, reeebeu 50% dos cromossomos. 

Na segunda divisao meiotiea, o oocito secundario divide-se em uma grande ootide, e outro pequeno eorpusculo polar 
forma-se. Se o primeiro eorpusculo polar tambem se dividir, o que aconteee as vezes, resultam tres eorpusculos polares e uma 
ootide (Figura 7.10). A ootide desenvolve-se emumovulo funeional, haploide. Os corpuseulos polares nao sao funeionais e 
desintegram-se. A forma 9 ao desses corpuseulos polares e neeessaria para se desfazer dos cromossomos em exeesso que 
resultam de eada divisao nuelear durante a meiose. Alem disso, a divisao desigual do eitoplasma torna possivel uma celula 
grande eujo eitoplasma eontem um eonjunto completo de componentes citoplasmatieos neeessarios para o inicio do 
desenvolvimento. Assim, um ovulo maduro tern numero N (haploide) de eromossomos, o mesmo que os espermatozoides. 
Cada oocito primario, entretanto, da origema apenas um gameta funeional emvez de quatro, eomo na espermatogenese. 

Na maioria dos vertebrados e em muitos invertebrados, o ovulo nao eompleta de fato a divisao meiotiea antes que oeorra 
a fertiliza 9 ao. A regra geral e que o desenvolvimento e interrompido durante a profase 1 da primeira divisao meiotiea (na fase 
de ooeito primario). A meiose reinieia-se e eompleta-se na epoea da ovula 9 ao (aves e maioria dos mamiferos), ou logo apos a 
fertiliza 9 ao (muitos invertebrados, peixes teleosteos, anfibios e repteis). Nos seres humanos, os ovulos inieiam a primeira 
divisao meiotiea por volta da decima terceira semana de gesta 9 ao do feto. A divisao e interrompida na profase 1 (ooeito 
primario) ate a puberdade, quando entao um desses oocitos primarios desenvolve-se em oocito secundario a cada ciclo 
menstrual. Nos seres humanos, a meiose 11 completa-se apenas quando o oocito secundario e penebado por um 


espermatozoide. 
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Figura 7.10 Oogenese na especie humana. As celulas germinativas primitivas (oogonias) aumentam em numero, 
por mitose, durante o desenvolvimento do embriao para formar oocitos primarios diploides. Antes do nascimento, 













cada oocito primario entra em meiose e prossegue ate a profase da primeira divisao meiotica. Os oocitos 
permanecem parados nesse estagio ate a puberdade, quando, a cada mes menstrual, urn oocito primario diploide 
termina a primeira divisao da meiose e produz urn oocito secundario haploide e urn corpusculo polar haploide. O 
oocito secundario haploide e seu corpusculo polar associado sao liberados do ovario durante a ovulagao e, se o 
oocito secundario for fertilizado, ele inicia a segunda divisao meiotica. Os cromossomos duplicados separam-se 
em uma ootide grande e urn segundo corpusculo polar pequeno. A ootide desenvolve-se em urn ovulo. Tanto o 
ovulo quanto o segundo corpusculo polar contem agora urn numero N de cromossomos. A fusao do nucleo 
haploide do ovulo com o nucleo haploide do espermatozoide produz urn zigoto diploide (2A/). 

Em muitos animais, a mats obvia caracteristica da maturagao do ovulo e a deposigao de vitelo. Nos animals oviparos 
(ver proxima segao), o vitelo e eomposto prineipalmente de proteinas e lipidios que podem eonter alguns grupos de 
earboidratos e fosfatos. Alem disso, algumas proteinas e lipidios do vitelo tambem podem ser minerals ligantes que sao 
importantes para a maturagao do ooeito. Normalmente, e armazenado eomo granulos ou vesiculas no citoplasma do oocito. O 
vitelo pode ser sintetizado dentro do ovulo a partir de materia-prima fornecida pelas celulas foliculares circundantes, ou entao 
as proteinas e lipidios do vitelo pre-formados podem ser produzidos no figado e transferidos por endocitose mediada por 
receptor (ver Capitulo 3) da circulagao sistemica (ver Capitulo 31) para o oocito. 

Os ovulos tambem contem uma grande quantidade de mRNA que nao e traduzido (Capitulo 5) em polipeptidios/proteina 
ate que a fertilizagao dispare a ativagao dessas moleculas quiescentes de mRNA. Nesse momento, os novos 
polipeptidios/proteinas formados comegama coordenar o processo de desenvolvimento (ver Capitulo 8). 

Enormes acumulagoes de granulos de vitelo, outros nutrientes (goticulas de glicogenio e lipidios) e mRNA quiescente 
motivam um ovulo a crescer muito alem dos limites normals que forgam as celulas comuns (somaticas) do corpo a se dividir. 
Um oocito jovem de ra com 50 pm de diametro, por exemplo, apos 3 anos de crescimento no ovario, atinge ate 1.500 pm de 
diametro quando maduro; seu volume e aumentado 27.000 vezes. Ovulos de aves atingem um tamanho absolute ainda maior; 
um ovulo de galinha aumenta 200 vezes de volume, apenas nos 6 a 14 dias de crescimento rapido que precedema ovulagao. 

Os ovulos sao notaveis excegoes a regra universal de que os organismos sao compostos por unidades celulares 
relativamente minusculas. O tamanho grande do ovulo cria um problema na relagao entre a superficie e o volume da celula 
(ver Capitulo 9), uma vez que tudo o que entra e o que sai do ovulo (nutrientes, gases da respiragao, excretas e assim por 
diante) deve passar pela membrana da celula. A medida que o ovulo se torna maior, a superficie disponlvel por unidade de 
volume citoplasmatico (massa) torna-se menor. Como poderiamos prever, a taxa de metabolismo do ovulo diminui 
gradualmente ate ele se tomar oocito secundario ou ovulo (dependendo da especie), ficando em animagao suspensa ate a 
fertilizagao (a relagao entre a taxa de metabolismo e o tamanho da celula e descrita no Capitulo 9). 

MODELOS DE REPRODUgAO 

A grande maioria dos invertebrados, bem eomo muitos vertebrados, poe seus ovos para que se desenvolvam no meio externo; 
esses animais sao chamados oviparos (nascidos de ovo). A fertilizagao pode ser tanto interna (os ovulos sao fertilizados no 
interior do corpo da femea, antes que ela os ponha) quanto externa (os ovulos sao fertilizados pelo macho depois que a femea 
os pos). Enquanto a maioria dos animais oviparos simplesmente abandona os ovos de maneira indiscriminada, outros exibem 
extremo cuidado para encontrar locais que disponham de fontes imediatas e adequadas de comida para os filhotes, quando eles 
eclodirem 

Alguns animais retem os ovos no corpo (no oviduto, ou utero) enquanto eles se desenvolvem, e os embrioes obtem toda a 
sua nutrigao do vitelo armazenado no interior do ovo. Esses animais sao chamados ovoviviparos (“nascidos vivos do ovo”). 
A ovoviviparidade ocorre em diversos grupos de invertebrados (p. ex., varies anelideos, braquiopodes, insetos e moluscos 
gastropodes) e e comum entre certos peixes (Capitulo 24) e repteis (Capitulo 26). 

No terceiro modelo, viviparo (“nascido vivo”), os 6vulos desenvolvem-se no oviduto ou no utero, e o embriao obtem sua 
nutrigao diretamente da mac. Geralmente, estabelece-se algum tipo de relacionamento anatomico intimo entre os embrioes em 
desenvolvimento e sua mae. Tanto na ovoviviparidade eomo na viviparidade, a fertilizagao deve ser interna (dentro do corpo 
da lemea) e a mae geralmente da a luz os filhotes em estagio mais avangado do desenvolvimento. A viviparidade e restrita 
prineipalmente a lagartos, cobras, mamlferos e peixes elasmobranquios, apesar de serem conhecidos invertebrados 


(escorpioes, por exemplo) e anfibios viviparos. O desenvolvimento dos embrioes no interior do corpo da mae, seja 
ovoviviparo on viviparo, obviamente proporciona mais prote 9 ao aos filhotes do que na postura de ovos. Alguns fisiologistas 
considerama ovoviviparidade como umtipo especial de viviparidade - viviparidade lecitotrofica. 

ESTRUTURA DOS SISTEMAS REPRODUTIVOS 

Os componentes basicos dos sistemas reprodutivos sao semelhantes nos animais sexuados, embora as diferen 9 as nos habitos 
reprodutivos e metodos de fertiliza 9 ao tenham produzido muitas varia 96 es. Os sistemas sexuais consistem em dois 
componentes: (1) orgaos primarios, que sao gonadas que produzem espermatozoides, ovulos e hormonios sexuais; e (2) 
orgaos acessorios, que auxiliam as gonadas na forma 9 ao e transporte de gametas, e tambempodem servir para o sustento do 
embriao. Eles apresentam grande variedade e incluem gonodutos (ductos espermaticos e ovidutos), orgaos acessorios para a 
transferencia de espermatozoides para a femea, orgaos de armazenamento para espermatozoides ou vitelo, sistemas de 
empacotamento para os ovulos e orgaos de nutri 9 ao, como glandulas de vitelo e placenta. 

Sistemas reprodutivos de invertebrados 

Os invertebrados que transferem espermatozoides do macho para a femea necessitam, para fertiliza 9 ao interna, orgaos e 
ductos, que podem ser tao complexos quanto aqueles de qualquer vertebrado (ver Figuras 7.11 e 20.6). Em contraste, os 
sistemas reprodutivos dos invertebrados que simplesmente liberam seus gametas na agua, para fertiliza 9 ao externa, podem ser 
um pouco mais do que simples locals para gametogenese (ver Figuras 16.10, 16.31 e 22.2). Os anelideos poliquetas, por 
exemplo, nao tern Orgaos reprodutivos permanentes. Os gametas surgempela prolifera 9 ao das celulas que revestema cavidade 
do corpo. Quando maduros, eles sao liberados atraves dos ductos celomaticos ou nelfidiais ou entao, em algumas especies, 
atraves de rupturas na superficie da parede do corpo (ver Capitulo 17 e Figuras 17.6 e 17.7). 

Os insetos tern sexos separados (dioicos), praticam a fertiliza 9 ao interna por c 6 pula com insemina 9 ao e, 
consequentemente, tern sistemas reprodutivos complexos (Figura 7.11). Os espermatozoides produzidos nos testiculos 
percorrem os ductos espermaticos ate as vesiculas seminais (onde os espermatozoides sao armazenados) e entao atravessam 
um canal ejaculatdrio unico ate o penis. No canal ejaculatdrio, um fluido seminal, produzido por uma ou mais glandulas 
acessdrias, e adicionado ao semen. As femeas tern um par de ovarios formados por uma serie de tubos de 6 vulos (ovariolos). 
Os 6 vulos maduros percorrem os ovidutos ate uma camara genital comum e, entao, chegam a uma curta bursa copulatdria 
(vagina). Em muitos insetos mais evoluidos, o macho transfere os espermatozoides inserindo o penis diretamente na bursa 
genital (vagina) da femea, de onde eles migram e sao armazenados em um receptaculo seminal (ver Capitulo 21 e Figura 
21.21). As aranhas, escorpioes e alguns insetos armazenam seu espermatozoide no espermatdforo que e depositado 
diretamente na vagina da femea ou prdximo a ela para que esta o deposite em sua vagina. Os escorpioes possuem 
espermatdforos com movimento semelhante ao de uma mola com os quais guiam as femeas durante uma complexa dan 9 a do 
acasalamento. O espermatdforo tambem pode conter nutrientes. Frequentemente, um unico acasalamento fornece 
espermatozoides suficientes para durar por toda a vida reprodutiva da femea. 

Sistemas reprodutivos dos vertebrados 

Nos vertebrados, os sistemas reprodutivo e excretor sao chamados juntos de sistema urogenital, por causa da intimidade de 
sua conexao anatomica, especialmente nos machos. Essa associa 9 ao e muito marcante durante o desenvolvimento do embriao. 
Nos machos de peixes e de anfibios, o ducto que drena o rim (ducto opistonefrico ou ducto de Wolff) tambem serve como 
ducto espermatico (ver na Figura 30.9 uma perspectiva evolutiva do desenvolvimento do rim e do ducto reprodutivo 
masculino). Nos machos de repteis, aves e mamiferos nos quais o rim desenvolve seu prdprio ducto independente (ureter) 
para eliminar excretas, o antigo ducto mesonefrico torna-se exclusivamente um ducto espermatico ou ducto deferente. Em 
todas essas formas, com exce 9 ao da maioria dos mamiferos, os ductos abrem-se em uma cloaca (palavra derivada, 
apropriadamente, do latim e que significa “esgoto”), uma camara comum na qual se esvaziam os canais intestinal, reprodutivo 
e excretor. Quase todos os mamiferos placentarios nao tern cloaca: em vez disso, o sistema urogenital tern sua prdpria 
abertura, separada da abertura anal. Nas femeas, o oviduto, ou ducto uterino, e um ducto independente que se abre na cloaca 
dos animais que a tera 
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Figura 7.11 Sistema 


reprodutivo dos grilos. Os espermatozoides produzidos no par de testiculos dos machos 


percorrem os ductos espermaticos (ductos deferentes) ate urn canal ejaculatorio alojado no penis. Nas femeas, 


os ovulos saem dos ovarios e percorrem os ovidutos ate a bursa genital. No acasalamento, os espermatozoides 


contidos em urn saco membranoso (espermatoforo) que e formado pelas secregoes da glandula acessoria, sao 


depositados na bursa genital da femea e, entao, migram para seu receptaculo seminal, onde sao armazenados. A 


femea controla a liberagao de alguns espermatozoides para fertilizar seus ovulos no momento em que sao postos. 


utilizando o ovopositor em forma de agulha para deposita-los no solo. 

Sistema reprodutivo masculino 


O sistema reprodutivo maseulino dos vertebrados, eomo, por exemplo, o dos maehos humanos (Figura 7.12), inclui os 
testieulos, duetos eferentes, dueto deferente, glandulas aeessorias e (em algumas aves, alguns repteis e todos os mamiferos) um 
penis. 

O par de testiculos e o local de produgao dos espermatozoides. Cada testiculo e formado por numerosos tubulos 
seminiferos, nos quais o espermatozoide se desenvolve (Figura 7.8). Os espermatozoides sao cercados pelas celulas de 
Sertoli (ou celulas de sustentagao), as quais nutrem os espermatozoides em desenvolvimento. Entre os tubulos existem 
celulas intersticiais (ou celulas de Leydig), que produzem o hormonio sexual masculino (testosterona). Na maioria dos 
mamiferos, os dois testiculos estao alojados permanentemente emumescroto em forma de saco, suspenso do lado de fora da 
cavidade abdominal, ou descempara o escroto durante a estagao de reprodugao. Essa disposigao peculiar prove um ambiente 
com temperatura ligeiramente mais baixa, uma vez que, na maioria dos mamiferos (incluindo os seres humanos), os 
espermatozoides viaveis nao se formamnas temperaturas mais alias do interior do corpo. Nos mamiferos marinhos e em todos 
os outros vertebrados, os testiculos situam-se permanentemente dentro do abdome. 

Os espermatozoides percorrem os tubulos seminiferos ate alcangar os ductos eferentes, pequenos tubos conectados a um 
epididimo enovelado (um para cada testiculo), onde ocorre a maturagao final dos espermatozoides e, entao, seguem para um 






ducto deferente, o ducto ejaculatorio (Figuras 7.8 e 7.12). Nos mamlferos, o ducto deferente une-se a uretra, um ducto que 
transporta tanto espermatozoides como urina atraves do penis, o orgao externo de penetra 9 ao. 

A maioria dos vertebrados aquaticos nao tem necessidade de um penis, uma vez que os espermatozoides e ovulos sao liberados na aqua, proximos uns dos outros. 

Em vertebrados terrestres (e alguns aquaticos), entretanto, que dao a luz filhotes vivos, ou entao incluem o ovo dentro de uma casca, os espermatozoides devem ser 
transferidos para a femea. Umas poucas aves tern um penis verdadeiro (exemplos das excegoes sao o avestruz e os patos lacustres argentinos), e o processo de 
acasalamento consiste simplesmente em juntar cloaca com cloaca. A maioria dos repteis e os mamrferos tern um penis verdadeiro. Nos mamrferos, o orgao, 
normalmente flacido, torna-se ereto quando cheio de sangue. Alguns mamiferos apresentam um osso no penis (baculo), que presumivelmente auxilia a rigidez e, 
portanto, na transferencia de espermatozoides. 
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FIgura 7.12 Sistema reprodutivo masculino humano, mostrando as estruturas reprodutivas em corte sagital. 

Na maioria dos mamiferos, tres conjuntos de glandulas aeessorias abrem-se nos duetos reprodutivos: umpar de vesiculas 
seminais, uma glandula uniea, a prostata, e umpar de glandulas bulbouretrais (Figura 7.12). O fluido seeretado por essas 
glandulas forneee alimento para os espermatozoides, lubrifiea o trato reprodutivo feminino (para os espermatozoides) e 
neutraliza a aeidez da vagina de tal modo que os espermatozoides mantem sua viabilidade por mais tempo, depois de terem 
sido depositados na femea. 

Sistema reprodutivo feminino 

Os ovarios das lemeas de vertebrados produzem ovulos e tambem hormonios sexuais femininos (estrogenos e progesterona). 
Em todos os vertebrados eom maxila (ver Capitulo 23), os ovulos maduros de eada ovario entram na abertura em forma de 
funil de um oviduto (tambem ehamado tuba uterina), que tipieamente tem uma borda Ifanjada (fimbria), a qual envolve o 
ovario na epoea da ovula 9 ao. Na maioria dos peixes e anftbios, a extremidade terminal da tuba uterina nao e espeeializada, 
mas, nos peixes eartilaginosos, repteis e aves que produzem um ovo grande e eom easea, desenvolveram-se regioes espeeiais 
para produ 9 ao de albumina e da easea. Nos amniotas (repteis, aves e mamiferos; veja Os amniotas e o ovo amniotieo no 
eapitulo 8), a por 9 ao terminal das tubas uterinas expande-se emum utero museular no qual os ovos eom easea sao mantidos 
ate a postura, ou no qual os embrioes eompletam seu desenvolvimento. Nos mamiferos plaeentarios, as paredes do utero 
estabeleeemuma assooia 9 ao vaseular intima eom as membranas do embriao, por meio de uma placenta (ver Capitulo 8). 

O par de ovarios da femea humana (Figura 7.13), ligeiramente menores do que os testieulos dos maehos, contemmuitos 

















milhares de oocitos. Cada oocito desenvolve-se dentro de umfoMculo que se expande e, fmalmente, rompe-se para liberar um 
oocito secundario (Figura 7.10). Durante os anos ferteis de uma mulher, exceto apos a fertiliza^ao, cerea de 13 ooeitos 
amadureeem a cada ano e geralmente os ovarios alternam-se na libera 9 ao de oocitos. Como uma mulher e fertil por somente 
cerea de 30 anos, dos cerea de 400.000 oocitos primarios presentes em sens ovarios ao nascimento, apenas 300 ou 400 tern 
uma chance de atingir a maturidade. Os outros degenerame sao reabsorvidos. 


Um princfpio da biologia reprodutiva dos mamfferos, estabeleddo por muito tempo, e o de que, nos machos, as linhagens de celulas germinativas permanecem 
funcionais e produzem espermatozoides por toda a vida adulta, enquanto as femeas apresentam um mimerofinito de celulas germinativas e a produgao de oocitos 
cessa ao nascimento. De fato, nos acabamos de descrever o desenvolvimento folicular humano dessa maneira, com os oocitos primarios presentes ao nascimento 
constituindo-se na linica fonte de folfculos. Uma descoberta excitante em camundongos desafiou esse dogma reprodutivo. Foi demonstrado que os ovarios juvenis e 
adultos de camundongo contem celulas germinativas que se dividem ativamente e reabastecem o reservatorio de oocitos. Alem disso, as celulas-tronco 
germinativas foram identificadas nos ovarios de camundongos velhos e nos ovarios de mulheres pos-menopousa. Se essa evidencia puder ser extensiva para outras 
especies de mamfferos, podera haver implicates significativas no manejo de especies amea^adas, nas quais poderao ser utilizadas tecnicas de reprodugao assistida 
para aumentar opoo/de oocitos, o que pode significar a diferen^a entre a extin^o e a sobrevivencia. 


Os ovidutos sao revestidos com cilios que propelem o ovulo para longe do ovario do qual foi liberado. Os dois ductos 
abrem-se nos dois cantos superiores do utero, que e especializado para abrigar o embriao durante a sua existencia intrauterina. 
O utero e formado por grossas paredes musculares, muitos vasos sanguineos e um revestimento especializado, o endometrio. 
O utero varia entre os diferentes mamiferos e, em muitos, e projetado para conter mais de um embriao em desenvolvimento. 
Ancestralmente, ele era um par de orgaos, mas, em alguns mamiferos euterios, o par encontra-se fundido, formando uma 
grande camara. 
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Figura 7.13 Sistema reprodutivo feminino da especie humana, mostrando a pelvis em corte sagital. 

A vagina e um tubo muscular adaptado para receber o penis do macho e serve como canal de nascimento durante a 
expulsao de um feto. Onde o utero e a vagina se encontram, o utero projeta-se para dentro da vagina para formar a cervice. 

A genitalia externa das lemeas humanas, ou vulva, inclui dobras de pele, os grandes labios e os pequenos labios, bem 
como umpequeno orgao eretil, o clitoris (o homologo feminino da glande do penis). A abertura da vagina, no estado virgem, 
tern, Ifequentemente, seu tamanho reduzido por uma membrana, o bimen, se bem que atualmente, nas femeas mais fisicamente 
ativas, essa membrana possa estar muito reduzida emsua extensao. 

EVENTOS ENDOCRINOS QUE COORDENAM A REPRODUQAO 





















Controle hormonal da regula^ao dos ciclos reprodutivos 

De peixes a marmferos, a reprodu 9 ao nos vertebrados e em geral uma atividade sazonal ou ciclica. A cronologia e crucial 
porque os filhotes devem surgir quando o alimento estiver disponivel e outras condi 96 es ambientais estiverem otimas para a 
sobrevivencia. O processo reprodutivo sexual e controlado por hormonios, que sao regulados por fatores ambientais, como 
eonsumo de alimento e mudan 9 as sazonais no fotoperiodo, regime de chuvas ou temperatura, e por fatores soeiais. Uma regiao 
no lobo frontal ehamada hipotalamo (Capitulo 33) regula a libera 9 ao dos hormonios da adeno-hipofise, alguns dos quais 
estimulam tecidos das gonadas (a neurossecre 9 ao e a glandula pituitaria sao deseritas no Capitulo 34). Esse sistema hormonal 
eontrola o desenvolvimento das gonadas, estruturas sexuais aeessorias e earaeteristioas sexuais seeundarias (ver a proxima 
se 9 ao), bemeomo a regula 9 ao da reprodu 9 ao. 

Os modelos reprodutivos eielieos das femeas de mamiferos sao de dois tipos; ciclo estral, caraeteristieo da maioria dos 
mamiferos, e ciclo menstrual, caraeteristieo apenas dos primatas antropoides (macaeos e seres humanos). Esses cielos 
diferemde duas importantes maneiras. Primeira, no eiclo estral as femeas sao reeeptivas aos machos apenas durante os breves 
periodos de estro, ou “eio”, enquanto, no eielo menstrual, a reeeptividade pode oeorrer durante todo o eielo (apesar de alguns 
dados indiearem um aumento na reeeptividade por volta da epoea da ovula 9 ao). Segunda, o eielo menstrual (mas nao o eielo 
estral) termina com o colapso e elimina 9 ao da por 9 ao interna do utero (endomefrio). Emum eielo estral, eada eielo termina 
eomo endomefrio simplesmente revertendo ao seu estado original, sema elimina 9 ao earaeteristioa do eielo menstrual. 


Esteroides gonadais e seu controle 


Os ovarios das femeas de vertebrados produzem dois tipos de hormonios sexuais esteroides - estrogenos e progesterona 
(Eigura 7.14). Existem tres tipos de estrogenos: estradiol, estrona e estriol, dos quais o estradiol e seeretado nas maiores 
quantidades durante os eielos reprodutivos. Os estrogenos sao responsaveis pelo desenvolvimento das estruturas sexuais 
aeessorias das femeas (ovidutos, utero e vagina) e pela estimula 9 ao da atividade reprodutiva feminina. As caraeteristieas 
sexuais seeundarias, aquelas que nao estao envolvidas primariamente na forma 9 ao e no transporte de ovulos (ou 
espermatozoides, nos maehos), mas que sao esseneiais para o sueesso eomportamental e funeional da reprodu 9 ao, sao tambem 
eontroladas oumantidas por estrogenos. As earacteristicas sexuais seeundarias ineluenr colora 9 ao diferente da pele oupenas, 
desenvolvimento dos ossos, tamanho do corpo e, nos mamiferos, desenvolvimento inieial das glandulas mamarias. Nas femeas 
de mamiferos, tanto o estrogenio quanto a progesterona sao responsaveis por preparar o utero para receber um embriao em 
desenvolvimento. Esses hormonios sao controlados pelas gonadotrofinas da adeno-hlpoflse: hormonlo foUculoestlmulante 
(FSH) e hormonlo lutelnlzante (LH) (Eigura 7.15). A libera 9 ao dessas duas gonadotrofinas e, por sua vez, governada pelo 
hormonlo llherador de gonadotrofinas (GnRH), produzido pelas eelulas neurossecretoras do hipotalamo (ver Capitulo 33 e 
Quadro 34.1). Por meio desse sistema de eonfrole, fatores ambientais como luz, nutri 9 ao e estresse podem i nf luenciar os 
ciclos reprodutivos. Os estrogenos e as progesteronas refroalimentam o hipotalamo e a adeno-hipofise para manter a seere 9 ao 
de GnRH, ESH e LH sob eonfrole (ver Capitulo 34 para uma discussao sobre a retroalimenta 9 ao negativa dos hormonios). 
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Figura 7.14 Hormonios sexuais. Estes tres hormonios sexuais apresentam a estrutura basica dos esteroides, com 
quatro aneis. O principal hormonio sexual feminine, estradiol (um estrogeno) e um esteroide Cis (carbono 18) com 
um anel aromatico A (primeiro anel a esquerda). O principal hormonio sexual masculine, testosterone (um 
androgeno) e um esteroide C 19 com um grupo carboxila (C=0) no anel A. O hormonio sexual feminine 
progesterona e um esteroide C 21 , tambem apresentando um grupo carboxila no anel A. 

O esteroide sexual maseulino, testosterona (Figura 7.14), e produzido pelas eelulas Interstlclals dos testieulos. A 









testosterona e seu metabolito di-hidrotestosterona (DHT) sao necessaries para o crescimento e o desenvolvimento das 
estruturas sexnais acessorias masculinas (penis, ductos espermaticos e glandulas), para o desenvolvimento de caracteristicas 
sexuais secundarias masculinas (como crescimento de ossos e musculos, colora^ao de plumagem ou pelagem masculina, 
galhadas em cervideos e, nos seres humanos, timbre de voz), bem como para o comportamento sexual masculino. O 
desenvolvimento dos testiculos e a secre^ao de testosterona sao controlados pelo FSH e LH, os mesmos hormonios da adeno- 
hipofise que regulamo ciclo reprodutivo feminino e, portanto, em ultima analise, pelo GnRH do hipotalamo. Do mesmo modo 
que os estrogenos e a progesterona nas femeas, a testosterona e o DHT retroalimentam o hipotalamo e a adeno-hipofise para 
regular a secre^ao de GnRH, FSH e LH. 

A identifica 9 ao, no hipotalamo de aves e mamiferos, de um peptidio que inibe a secre 9 ao de GnRH e LH levou alguns 
cientistas a acreditar que umhormonio inibidor da gonadotrofina (GnIH) havia finalmente sido descoberto. Mais estudos sao 
necessarios, entretanto, antes que se possa ter certeza de que esse peptidio antagoniza o GnRH em todas as condi 96 es 
fisiologicas. 

Tanto os ovarios como os testiculos produzem um hormonio peptidio, a inibina, que e secretado pelos foliculos em 
desenvolvimento na femea e pelas celulas de Sertoli (ou celulas de sustenta 9 ao) no macho. Esse hormonio e um regulador 
adicional da secre 9 ao de FSH da adeno-hipofise por meio de retroalimenta 9 ao negativa. 

O ciclo menstrual 

O ciclo menstrual humano (do latim mensis, mes) consiste em duas fases distintas dentro do ovario, a fase folicular e a fase 
lutea, e tambem em tres fases distintas no utero: fase menstrual, fase proliferativa e fase secretora (Figura 7.15). A 
menstrua 9 ao sinaliza a fase menstrual, quando parte do revestimento do utero (o endometrio) degenera e e descartado, 
produzindo o sangramento menstrual. Enquanto isso, no interior do ovario, esta ocorrendo a fase folicular e, por volta do 
terceiro dia do ciclo, os niveis sanguineos de ESH e LH come 9 am a se elevar lentamente, incentivando alguns dos foliculos a 
iniciar seu crescimento e a secretar estrogenio. A medida que os niveis de estrogenio no sangue aumentam, o endometrio 
uterino cicatriza e come 9 a a espessar-se, e glandulas uterinas no endometrio aumentam de tamanho (fase proliferativa). Por 
volta do decimo dia, a maioria dos foliculos ovarianos que haviam come 9 ado a desenvolver-se no terceiro dia se degenera 
(tornam-se atreticos), deixando apenas um (as vezes dois ou tres) continuar o desenvolvimento ate que apare 9 a como uma 
protuberancia na superficie do ovario. Este e um foliculo maduro, ou foliculo de Graaf. Durante a ultima parte da fase 
folicular, o foliculo de Graaf secreta mais estrogenio e tambem a inibina. A medida que os niveis de inibina aumentam, os 
niveis de ESH diminuem 

No decimo terceiro ou decimo quarto dia do ciclo, os agora altos niveis de estrogenio dos foliculos de Graaf estimulam o 
surto de GnRH do hipotalamo, o que induz um surto de EH (e, em menor intensidade, de FSH) da adeno-hipofise. O surto de 
LH causa a ruptura do foliculo de Graaf (ovula 9 ao), liberando um oocito do ovario. O oocito permanece viavel por 
aproximadamente 12 h, durante as quais ele pode ser fertilizado por um espermatozoide. Durante a fase lutea ovariana, 
forma-se umcorpo luteo (“corpo amarelo”, por causa de sua aparencia nos ovarios de vacas, onde foi descrito pela primeira 
vez) dos restos do foliculo rompido que liberou o oocito na ovula 9 ao (Figuras 7.10 e 7.15). O corpo luteo, em resposta a 
continua estimula 9 ao pelo LH, torna-se uma glandula endocrina transitoria, que secreta progesterona (e estrogenio nos 
primatas). A progesterona (“antes da gesta 9 ao”), como seu nome indica, estimula o utero a sofrer as mudan 9 as finais de 
matura 9 ao, que o preparam para a gesta 9 ao (fase secretora). O utero esta agora totalmente pronto para abrigar e nutrir um 
embriao. Se a fertiliza 9 ao ndo fiver ocorrido, o corpo luteo degenera e sens hormonios nao sao mais secretados. Uma vez que 
0 revestimento uterino (endometrio) depende de progesterona e de estrogenio para sua manuten 9 ao, o declinio de sens niveis 
causa a deteriora 9 ao do revestimento uterino, levando ao sangramento menstrual do proximo ciclo. 



Figura 7.15 Cicio menstrual humane, mostrando as alteragoes dos niveis de hormonios no sangue e do 
endometrio uterine, durante o cicio ovariano de 28 dias. O FSH promove a maturagao dos foliculos ovarianos, os 
quais secretam estrogenic. O estrogenic prepara o endometrio uterine e causa urn pico na liberagao de LH, o 
qual, por sua vez, causa a ovulagao e estimula o corpo luteo a secretar progesterona e estrogenic. A produgao 
de estrogenic e progesterona permanece apenas se o ovule for fertilizado; sem a gravidez, os niveis de 
estrogenic e progesterona decaem e segue-se a menstruagao. 

Os anticoncepcionais orais (a "pilula") geralmente sao prepara^es de estrogenio e progesterona combinados, que agem para diminuir a produgao das 
gonadotrofinas da hipofise, o FSH e o LH. Isso evita que os foliculos ovarianos amaduregam completamente e, geralmente, tambem que ocorra a ovulagao. Os 
anticoncepcionais orais sao altamente eficientes, com uma taxa de falha de menos de 1%, se o procedimento for seguido corretamente. Estrogenio e progesterona 
tambem podem ser administrados como urn adesivo para a pele (Ortho Evra®) ou como urn anel vaginal (NuvaRing®). A progesterona age no trato reprodutivo 
como urn todo, tornando-o inospito para os espermatozoides e para o oocito fertilizado. Esse mecanismo tern sido explorado nos anticoncepcionais que contem 
apenas progesterona ("minipilula", Depo-Provera®, Implanon®), que podem nao bloquear o desenvolvimento folicular ou a ovulagao, e tambem nos 
anticoncepcionais de urgencia (a "pilula do dia seguinte"), que sao ingeridos apos a relagao sexual e que, atualmente, estao disponiveis sem receita nos EUA, para 




















mulheres com 18 ou mais anos de idade. 


O GnRH do hipotalamo e o LH e o FSH da adeno-hipofise sao controlados pelos esteroides ovarianos (e pela inibina) 
por retroalimenta^ao negativa. Essa retroalimenta 9 ao negativa ocorre ao longo do ciclo menstrual, com exce 9 ao de uns 
poucos dias antes da ovula 9 ao. Como ja mencionado, a ovula 9 ao e devida aos altos nlveis de estrogenio que causam um surto 
de GnRH, LH (e FSH). Mecanismos de retroalimenta 9 ao positiva como este ultimo sao raros no corpo, uma vez que eles 
afastam os eventos de pontos de estabilidade determinados (os mecanismos de retroalimenta 9 ao sao descritos no Capltulo 34). 
Esse evento e encerrado pela ovula 9 ao, quando os niveis de estrogenio caem assim que um oocito e liberado do foliculo. 
Hormonios de gesta^ao e nascimento humanos 

Se a fertiliza 9 ao acontece, ela normalmente ocorre no ter 90 inicial do oviduto (ampola). O zigoto viaja de la ate o utero, 
dividindo-se por mitoses para formar um blastocisto (ver Capitulo 8) no momenta em que chega ao utero. O blastocisto em 
desenvolvimento adere a superficie uterina apos cerca de 6 dias e se implanta no endometrio. Esse processo chama-se 
implanta 9 ao. O crescimento do embriao prossegue e produz um trofoblasto esferico. Esse estagio embrionario contem tres 
camadas diferentes de tecidos, o amnio, o corion e o embriao propriamente dito, que e a massa celular interna (ver Figura 
8.26). O corion secreta a gonadotrofina coridnica bumana (bCG), que aparece na corrente sanguinea logo ap6s a 
implanta 9 ao. O hCG estimula o corpo luteo a continuar a sintetizar e a liberar tanto estrogenio quanto progesterona (Figura 

7.16) . 

A placenta forma o ponto de liga 9 ao entre o trofoblasto e o utero (a evolu 9 ao e o desenvolvimento da placenta sao 
descritos no Capitulo 8). Alemde servir como ummeio para a transferencia de substancias entre a corrente sanguinea da mac 
e a do feta, a placenta tambem serve como uma glandula enddcrina. A placenta continua a secretar hCG e tambem produz 
estrogenio (principalmente estriol) e progesterona. Em alguns mamiferos, ap6s mais ou menos o terceiro mes de gesta 9 ao, o 
corpo luteo degenera, mas, por volta desse periodo, a placenta e a principal fonte de progesterona e de estrogenio (Figura 

7.17) . 

A prepara 9 ao das glandulas mamarias para a secre 9 ao de leite necessita de dois hormonios adicionais, a prolactina 
(PRL) e 0 lactogenio placentario bumano (bPL) (ou somatomamotropina coridnica bumana). A PRL e produzida pela 
adeno-hip6fise, mas, nas mulheres que nao estao gravidas, sua secre 9 ao e inibida. Durante a gesta 9 ao, os niveis elevados de 
progesterona e de estrogenio deprimem o sinal inibidor, e a PRL come 9 a a aparecer no sangue. A PRL e tambem produzida 
pela placenta durante a gesta 9 ao. A PRL, emcombina 9 ao coma hPL, prepara as glandulas mamarias para a secre 9 ao de leite. 
A hPL, junto com o bormonio de crescimento placentario bumano (bPGH) e o hormonio de crescimento materno, tambem 
estimula um aumento dos nutrientes disponiveis na mae, de modo que mais quantidade seja provida ao embriao em 
desenvolvimento. A placenta tambem secreta P-endorfina e outros opioides enddgenos (ver Capitulo 33) que regulamo apetite 
e 0 humor durante a gesta 9 ao. Os opioides podem tambem contribuir para uma sensa 9 ao de bem-estar e ajudam a aliviar o 
descorrforto associado aos ultimos meses da gesta 9 ao. Mais tarde, a placenta come 9 a a secretar um hormonio peptidico 
chamado relaxina. Esse hormonio permite alguma expansao da pelvis, porque aumenta a flexibilidade da sirrfise pubiana (ver 
Figura 29.9) e tambem dilata a cervice, emprepara 9 ao para o parto. 
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Figura 7.16 Os multiplos papeis da progesterona e do estrogenio na gestagao humana normal. Apos a 
implantagao de urn embriao no utero, o trofoblasto (futuro embriao e placenta) secreta gonadotrofina corionica 
humana (hCG), que mantem o corpo luteo ate que, por volta da setima semana de gestagao, a placenta comece 
a produzir os hormonios sexuais progesterona e estrogenio. 



Concep9ao-Meses de gesta9ao-►Parto 

Figura 7.17 Niveis dos hormonios produzidos pelo corpo luteo e pela placenta durante a gestagao. A largura das 
setas sugere as quantidades relativas liberadas do hormonio. A hCG (gonadotrofina corionica humana) e 
produzida apenas pela placenta. Durante a gestagao, a sintese de progesterona e estrogenio transfere-se do 
corpo luteo para a placenta. 

O nascimento, ou parto, nos seres humanos, oeorre apos aproximadamente 9 meses e inicia-se eom contragoes fortes e 
ritmieas da musculatura uterina, chamadas trabalho de parto. O sinal precise que desencadeia 0 nascimento nao e exatamente 
conhecido nos seres humanos, mas parece que 0 hormonio placentario liberador de corticotropina (CRH) inicia 0 processo 












































de nascimento. Umpouco antes do parto e localmente dentro do utero e da placenta, a secre 9 ao de estrogenio, que estimula as 
contra^oes do utero, aumenta pronunciadamente enquanto o nlvel de progesterona, que inibe as contra 96 es do utero, declina 
(Figura 7.17). Isso remove o “bloqueio de progesterona”, que mantem o utero quiescente durante toda a gesta 9 ao. As 
prostaglandinas, um grande grupo de hormonios (derivados de acidos graxos de cadeia longa), tambem aumentam nesse 
momento, tomando o utero mais “irritavel” (ver Capltulo 34, para mais detalhes sobre as prostaglandinas). Finalmente, a 
dilata 9 ao da cervice desencadeia reflexos neurais que estimulam a secre 9 ao de ocitocina pela neuro-hipofise. A ocitocina 
estimula a musculatura lisa do utero, o que leva a contra 96 es mais fortes e mais Ifequentes. A secre 9 ao de ocitocina durante o 
parto e outro exemplo de retroaIimenta 9 ao positiva. Desta vez, o evento termina como nascimento do bebe. 

O nascimento ocorre emtres estagios. No primeiro estagio, a cervice e alargada pela pressao exercida pelo bebe emsua 
bolsa de liquido amniotico, que pode ja estar rompida nesse momento (dilata 9 ao; Figura 7.18B). No segundo estagio, o bebe e 
empurrado para fora do utero e pela vagina, ate o exterior (expulsao; Figura 7.18C). No terceiro estagio, a placenta ou 
secundina e expelida do corpo da mac, geralmente nos 10 min seguintes apos o nascimento do bebe (expulsao da placenta; 
Figura 7.18D). 

Abortamentos durante a gestagao, ou abortamentos espontaneos, sao muito comuns e parecem servir como mecanismo para rejeitar anomalias pre-natais, como 
cromossomos danificados e outros erros geneticos. A expospo a drogas ou toxinas, irregularidades imunologicas ou a inadequada prepara^o hormonal do utero 
tambem podem causar abortamento. Modernos testes hormonais mostram que cerca de 30% dos zigotos sao abortados espontaneamente antes ou logo depois da 
implanta^o. Esses abortamentos sao despercebidos pela mae ou se expressam como um periodo menstrual ligeiramente atrasado. Das gravidezes reconhecidas, 
cerca de 20% terminam em abortamentos percebidos pela mae, o que resulta em uma taxa de abortamento espontaneo de cerca de 50%. 

Apos 0 nascimento, a secre 9 ao de leite e ativada quando o recem-nascido suga o mamilo da mae. Isso leva a libera 9 ao 
reflexa de ocitocina pela neuro-hipofise. Quando a ocitocina atinge as glandulas mamarias, ela causa a contra 9 ao dos 
musculos lisos que revestem os ductos e cavidades das glandulas mamarias e a eje 9 ao de leite. O ato de sugar tambem 
estimula a libera 9 ao de prolactina pela adeno-hipofise, o que estimula a continua 9 ao da produ 9 ao de leite pelas glandulas 
mamarias. 


A 


B 



Placenta 

Cordao umbilical 
Parede 
do utero 


Feto humano 
pouco antes do nascimento 


Vagina 

Cervice 


Instestino 



Primeiro estagio 
do trabalho de parto: dilata9ao 


C 


D 



Segundo estagio 
do trabalho de parto: expulsao 



Terceiro estagio 
do trabalho de parto: expulsao da placenta 


Placenta 


Figura 7.18 Nascimento, ou parto, no ser humano. 


Nascimentos miiltiplos 

Muitos mamiferos dao a luz mais de um filhote por vez, ou uma ninhada (muldparos), em que cada membro veto de um ovulo 
diferente. Existem mamiferos, entretanto, que tern um filhote de cada vez (uniparos), apesar de, ocasionalmente, poderemter 
mais que um O tatu {Dasypus) destaca-se, entre os mamiferos, por dar a luz quatro filhotes de cada vez, todos do mesmo sexo 
(ou machos ou femeas) e todos derivados do mesmo zigoto. 











Gemeos humanos podem originar-se de umzigoto (gemeos identicos ou monozigoticos; Figura 7.19A) ou de dois zigotos 
(gemeos nao identicos, dizigoticos ou fraternos; Figura 7.19B). Os gemeos fratemos nao sao mais pareeidos entre si do que 
outras erian^as naseidas separadas na mesma familia, mas os gemeos identieos sao, e elaro, admiravelmente pareeidos e 
sempre do mesmo sexo. Gemeos triplos, quadruplos e quintuplos podem ineluir umpar de gemeos identieos. Os outros bebes 
nesses partos multiplos geralmente vem de zigotos separados. Cerea de 33% dos gemeos identieos tern plaeentas separadas, 
indieando que os blastomeros separaram-se emumestagio preeoee, possivelmente no estagio de duas eelulas (Figura 7.19A, 
no alto). Todos os outros gemeos identieos eompartilham a mesma placenta, o que indica que a separa^ao ocorreu apos a 
forma^ao da massa interna de eelulas (ver Figura 8.26). Se a separa^ao ocorrer ap6s a forma 9 ao da placenta, mas antes da 
forma^ao do amnio, os gemeos terao bolsas amnidticas individuais (Figura 7.19A, no meio), como e observado na grande 
maioria dos gemeos identicos. Finalmente, uma pequena porcentagem dos gemeos identicos compartilha uma bolsa amnidtica e 
uma placenta (Figura 7.19A, embaixo), o que indica que a separa 9 ao ocorreu apds o nono dia da gesta 9 ao, quando o amnio ja 
estava formado. Nesses casos, os gemeos correm o risco de se tornarem unidos, uma condi 9 ao conhecida como “gemeos 
Siameses”. Embriologicamente, cada membro de um par de gemeos fraternos tern sua prdpria placenta e seu prdprio amnio 
(Figura 7.19B). 
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Figura 7.19 Formagao de gemeos humanos. A. Formagao de gemeos monozigoticos (identicos). B. Formagao de 
gemeos dizigoticos (fraternos). Ver o texto para explicagoes. 

A frequenda de nascimentos de gemeos em comparagao com aquela dos nascimentos de urn unico bebe e de aproximadamente 1 em 86, a de gemeos triplos e de 1 
em 862 e a de quadruples, cerca de 1 em 863. A propor^o de nascimentos de gemeos identicos, quando se consideram todos os nascimentos, e, mais ou menos, a 
mesma no mundo todo (1 em 250 a 300). Uma excegao surpreendente ocorre no vilarejo de Mohammad Pur Umri, na India, onde 1 em cada 10 nascimentos e de 
gemeos identicos. Os cientistas ainda nao tern uma explicate unica para essa alta taxa de nascimentos gemelares. Afrequencia de nascimentos de gemeos fraternos 















varia com a ra^a e o pais. Nos EUA, 75% de todos os nascimentos gemelares sao dizigotos (fraternos), enquanto, no Japao, apenas 25% dos gemeos sao dizigotos. A 
tendencia para o nascimento de gemeos fraternos (mas aparentemente nao para gemeos identicos) parece ser familiar. 0 nascimento de gemeos fraternos (mas nao 
ode identicos) tambem aumenta defrequencia com oaumentoda idade da mae. 

^ Resumo_ 

A reprodu 9 ao e a produ^ao de uma nova vida e prove uma oportunidade para ocorrer a evolu^ao. A reprodu^ao assexuada e 
um proeesso rapido e direto, pelo qual um unico organismo produz copias, geneticamente identicas, de si mesmo. Pode 
oeorrer por fissao, brotamento, gemula^ao ou fragmenta^ao. A reprodu^ao sexuada envolve a produ^ao, geralmente por dois 
progenitores (reprodu^ao bissexuada), de gametas (celulas sexuais) que se eombinam para formar um zigoto, o qual se 
desenvolve emumnovo individuo. Os gametas sao formados por meiose, que reduz o numero de eromossomos para haploide. 
O numero cromossomico diploide e restaurado na fertiliza^ao. Areprodu^ao sexuada recombina as caraeteristicas parentais e, 
assim, rearranja e amplifica a diversidade genetica. A recombina^ao genetiea e importante para a evolu^ao. Duas alternativas 
a reprodu^ao bissexuada tipica sao o hermafroditismo, presen^a de orgaos masculinos e femininos no mesmo individuo, e a 
partenogenese, desenvolvimento de umovulo nao fertilizado. 

A reprodu^ao sexuada exige custos altos em tempo e energia, requer investimentos eooperativos para o aeasalamento e 
causa a perda, nos filhotes, de 50% da representa^ao genetica de cada progenitor. A visao classica de por que o sexo e 
necessario e a de que ele mantem filhotes variantes na popula 9 ao, o que pode ajudar a popula 9 ao a sobreviver as mudan 9 as 
ambientais. 

Nos vertebrados, as celulas germinativas primordiais surgem no endoderma do saco vitelino e, entao, migram ate as 
gonadas. Nos mamiferos, uma gonada torna-se um testiculo em resposta a sinais masculinizantes codificados no cromossomo 

Y dos machos, e o trato reprodutivo masculiniza-se em resposta aos esteroides masculinos circulantes. As estruturas 
reprodutivas femininas (ovario, ovidutos, utero e vagina) desenvolvem-se na ausencia dos sinais codificados no cromossomo 

Y e na presen 9 a de dois eromossomos X que expressam genes determinantes de ovarios, dependentes de dosagem genica. 

As celulas germinativas amadurecem nas gonadas por um proeesso chamado gametogenese (espermatogenese nos machos 
e oogenese nas femeas), que envolve tanto mitoses como meioses. Na espermatogenese, cada espermatocito primario origina, 
por meiose e crescimento, quatro espermatozoides moveis, cada um com o numero haploide de eromossomos. Na oogenese, 
cada oocito primario origina apenas um ovulo maduro, haploide e imovel. O material nuclear restante e descartado nos 
corpusculos polares. Durante a oogenese, umovulo acumula grandes reservas de alimento como vitelo emseucitoplasma. 

Os sistemas reprodutivos sexuados variam enormemente em complexidade, desde alguns invertebrados, como vermes 
poliquetas que nao tern estruturas reprodutivas permanentes, ate os complexos sistemas dos vertebrados e muitos 
invertebrados, que consistem em gonadas permanentes e varias estruturas acessorias para a transferencia, empacotamento e 
nutri 9 ao de gametas e embrioes. 

O sistema reprodutivo masculino da especie humana inclui os testiculos, compostos por tiibulos seminiferos nos quais 
milhoes de espermatozoides desenvolvem-se; um sistema de ductos (ductos eferente e deferente) que se unem a uretra; as 
glandulas (vesiculas seminais, prostata, bulbouretral) e o penis. O sistema feminino da especie humana inclui os ovarios, que 
contem milhares de ovulos dentro de foliculos, os ovidutos, o utero e a vagina. 

A natureza sazonal ou ciclica da reprodu 9 ao nos vertebrados demandou a evolu 9 ao de mecanismos hormonais precisos, 
que controlam a produ 9 ao de celulas germinativas, sinalizam a prontidao para o aeasalamento e preparam ductos e glandulas 
para a fertiliza 9 ao bem-sucedida dos ovulos. Centros neurossecretores no hipotalamo do encefalo secretam o hormonio 
liberador de gonadotrofina (GnRH), o qual estimula as celulas endocrinas da adeno-hipofise a liberar o hormonio 
foliculoestimulante (FSH) e o hormonio luteinizante (LH) que, por sua vez, estimulam as gonadas. Os estrogenos e a 
progesterona, nas lemeas, e a testosterona e di-hidrotestosterona (DHT), nos machos, controlam o crescimento de estruturas 
sexuais acessorias e de caraeteristicas sexuais secundarias, alem de retroalimentarem o hipotalamo e a adeno-hipofise para 
regular a secre 9 ao de GnRH, FSH e LH. 

No ciclo menstrual humano, o estrogenio induz a prolifera 9 ao inicial do endometrio uterino. Por volta da metade do ciclo, 
um surto de GnRH e LH, induzido pelos niveis crescentes de estrogenio do(s) foliculo(s) em desenvolvimento, causa a 



ovula9ao e faz com que o corpo luteo secrete progesterona (e estrogenio, nos seres humanos), o que eompleta a prepara^ao do 
utero para a implanta9ao. Se um ovulo for fertilizado, a gesta9ao e mantida pelos hormonios produzidos pela placenta e pela 
mae. A gonadotrofina eorionica humana (hCG) mantem a seere9ao de progesterona e de estrogenio pelo eorpo luteo, enquanto 
a plaeenta eresce e, eventualmente, secreta estrogenio, progesterona, hCG, lactogenio placentario humano (hPL), hormonio de 
ereseimento plaeentario humano (hPGH), prolaetina (PRL), opioides endogenos, hormonio plaeentario de libera9ao de 
eorticotropina (CRH) e relaxina. O estrogenio, a progesterona, a PRL e o hPL, hem como a prolaetina matema, induzem o 
desenvolvimento das glandulas mamarias, emprepara9ao para a lacta9ao. O hPL, hPGH e o hormonio de ereseimento matemo 
tambem aumentam a disponibilidade de nutrientes para o embriao em desenvolvimento. 

O nascimento ou o parto (pelo menos na maioria dos mamiferos) parece ser inieiado pela libera9ao de CRH plaeentario. 
Alem disso, aconteeem a diminui9ao do nivel de progesterona e o aumento do nivel de estrogenio, o que eausa o inieio das 
eontra96es da museulatura uterina. A ocitoeina (da neuro-hipofise) e as prostaglandinas uterinas eontinuam esse proeesso, ate 
que 0 feto (seguido pela plaeenta) seja expulso. A relaxina placentaria torna o proeesso do parto mais facil, promovendo a 
expansao da pelvis e a dilata9ao da eerviee. 

Nascimentos multiplos nos mamiferos podem resultar da divisao de um zigoto, produzindo gemeos monozigoticos, 
identicos, ou de zigotos separados, produzindo gemeos Ifatemos, dizigotieos. Gemeos identieos humanos podem ter plaeentas 
separadas, ou (mais comumente) eles podempartilhar uma placenta, mas tembolsas amniotieas individuals. 

J Ouestoes de revisao_ 

1 . Defina reprodu9ao assexuada e desereva quatro formas de reprodu9ao assexuada em invertebrados. 

2 . Defina reprodu9ao sexuada e explique por que a meiose contribui para uma das grandes vantagens desse tipo de 

reprodu9ao. 

3 . Explique por que muta96es geneticas em organismos assexuados resultam em altera96es evolutivas muito mais rapidas do 
que as muta96es geneticas nas formas sexuadas. Por que muta96es prejudiciais sao mais deleterias para organismos 
assexuados, quando comparados com organismos sexuados? 

4 . Defina duas alternativas para a reprodu9ao bissexuada - hermafroditismo e partenogenese - e forne9a um exemplo 
especifico do reino animal para cada uma delas. Qual e a diferen9a entre partenogenese meiotica e partenogenese 
ameiotica? 

5 . Defina os termos dioico e monoico. Algum desses termos pode ser usado para deserever um hermalfodita? 

6. Umparadoxo da reprodu9ao sexuada e que, apesar de ela ser muito difundida na natureza, a questao de por que ela existe 

ainda nao foi absolutamente respondida. Quais sao algumas das desvantagens do sexo? Quais sao algumas das 
consequencias do sexo que o fazem tao importante? 

7 . O que e uma linhagem de celulas germinativas? Como as celulas germinativas passam de uma gera9ao para a seguinte? 

8. Explique como uma espermatogonia, que contem um numero diploide de cromossomos, desenvolve-se em quabo 
espermatozoides funcionais, cada um contendo um numero haploide de cromossomos. Por qual(is) maneira(s) 
significafiva(s) a oogenese difere da espermatogenese? 

9 . Defina e fa9a a disfin9ao entre os termos: oviparo, ovoviviparo e viviparo. 

10 . Onde se loealizam e quais sao as fun96es das seguintes esbuturas reprodutivas: tubulos seminiferos, dueto deferente, 
uretra, vesiculas seminais, prostata, glandulas bulbouretrais, folieulo maduro, ovidutos, utero, vagina e endomebio. 

11 . Quais sao as diferen9as enbe os dois ciclos reprodutivos dos mamiferos - esbal e mensbual? 

12 . Quais sao os hormonios sexuais masculinos e quais sao as suas fun96es? 

13 . Explique como os hormonios femininos GnRH, ESH, EH e estrogenio interagem durante o ciclo menstrual para induzir a 
ovula9ao e, subsequentemente, a forma9ao do corpo luteo. 

14 . Explique a fun9ao do corpo luteo no ciclo mensbual. Se um ovulo for fertilizado, quais eventos endoerinos ocorrempara 
apoiar a gesta9ao? 

15 . Desereva o papel dos hormonios da gravidez durante a gesta9ao humana. Quais hormonios preparam as glandulas 
mamarias para a lacta9ao e quais hormonios eontinuam a ser importantes durante esse proeesso? 

16 . Se gemeos identicos humanos desenvolvem-se de placentas separadas, quando os embrioes devem ter se separado? E 



quando deve ter ocorrido a separa^ao se os gemeos compartilham uma placenta, mas desenvolvem-se com amnios 
separados? 

Para aprofundar seu raciocinio. Peixes e anfibios tendem a apresentar sistemas reprodutivos menos complexos do que 
os de alguns repteis, os das aves e os dos mamiferos. Por que voce acha que isto acontece? 
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CAPiTULO / 

Os Principios do Desenvolvimento 



Em uma reconstrugao moderna de urn experimento classico, desenvolve-se uma ra gemelar depois que a regiao 
do organizador de Spemann do embriao de uma ra e enxertado no embriao de outra ra. 

O organizador primario 

Durante a primeira metade do seculo 20, os experimentos do embriologista alemao Hans Spemann (1869-1941) e de sua 
estudante Hilde Proscholdt Mangold (1898-1924) iniciaram a primeira das duas idades douradas da embriologia. Trabalhando 
com salamandras, eles verificaram que o tecido transplantado de um embriao em outro podia induzir o desenvolvimento de um 
6rgao completo, como um globo ocular no local do transplante. Esse fenomeno e denominado indugao embrionaria. Mangold 
descobriu, mais tarde, que um tecido particular, o labio dorsal de um estagio embrionario denominado gastrula, poderia 
induzir o desenvolvimento de uma nova salamandra inteira anexada a salamandra hospedeira no local do transplante (por esse 
trabalho, Spemann recebeu o Premio Nobel de Fisiologia ou Medicina em 1935, mas Hilde Mangold havia morrido, emum 
acidente domestico, poucas semanas antes que sua pesquisa fosse publicada). Spemann designou esse tecido do labio dorsal 
de organizador primario, hoje muitas vezes chamado de organizador de Spemann. Avangos recentes embiologia molecular 
inauguraram a segunda idade de ouro da embriologia, por revelar que a indugao ocorre pela secregao de certas moleculas que 
disparam ou reprimem a atividade de combinagoes de genes em celulas prdximas. Por exemplo, as celulas do organizador de 
Spemann migram sobre a linha media dorsal secretando proteinas denominadas como nogina, cordina e folistatina. Essas 



proteinas permitem que celulas proximas desenvolvam o sistema nervoso e outros tecidos ao longo da linha media do dorso, e 
esses teeidos, por sua vez, liberam outras proteinas que induzem o desenvolvimento de outras partes do eorpo. Tais proteinas 
organizadoras foram earaeterizadas para muitos outros vertebrados e mesmo invertebrados. Como todos os animais pareeem 
eompartilhar meeanismos moleeulares semelhantes para o desenvolvimento, atualmente e possivel entender como mudan 9 as 
em tais eontroles do desenvolvimento eonduziram a evolu^ao da grande variedade de animais. A pesquisa nessa area deu 
origemao exeitante novo eampo denominado biologia evolutiva do desenvolvimento. 

^ omo e possivel que um minuseulo ovulo fertilizado (zigoto), esferieo e difieilmente visivel a olho nu, possa se 
desenvolver em um organismo totalmente formado, eonstituido de milhares de bilboes de eelulas, eada uma eom uma 
fun 9 ao ou papel estrutural determinado? Como esse maravilhoso proeesso e eontrolado? Claramente, toda a informa 9 ao 
neeessaria para isto deve se originar do nueleo e no eitoplasma eireundante. Mas eomo essa informa 9 ao dirige a eonversao de 
um ovulo fertilizado em um animal eompletamente difereneiado? Apesar do intensivo exame realizado por milhares de 
eientistas durante muitas deeadas, pareee que, ate reeentemente, a biologia do desenvolvimento, uma eieneia quase solitaria 
dentro das eieneias biologioas, nao apresentava uma teoria explieativa satisfatoria. Isto agora mudou. Durante as ultimas 2 
deeadas, a eombina 9 ao da genetiea e da evolu 9 ao eom as modernas teenieas da biologia eelular e moleeular produziu uma 
avalanehe de expliea 96 es sobre o desenvolvimento animal. As rela 96 es eausais entre desenvolvimento e evolu 9 ao tornaram-se 
0 ponto eentral das pesquisas. Como resultado, pareee haver uma estrutura eoneeitual eapaz de expliear o desenvolvimento. 
CONCEITOS INICIAIS | PRE-FORMAgAO VERSUS EPIGENESE 

Os primeiros eientistas e leigos espeeularam longamente, no passado, sobre o misterio do desenvolvimento, muito antes de o 
proeesso ser submetido as modernas teenieas de bioquimiea, biologia moleeular, eultura de teeidos e mieroseopia eletroniea. 
Uma ideia inieial e persistente era a de que os animais jovens eram pre-formados nos ovos, e que o desenvolvimento era 
simplesmente uma questao de desdobrar o que ja estava la. Algumas pessoas deelaravam que eonseguiam ver uma miniatura 
do adulto no ovulo ouno espermatozoide (Figura 8.1). Mesmo os mais eautelosos alegavamque todas as partes do embriao ja 
estavam presentes no ovulo, mas eramtao pequenas e transparentes que nao podiamser vistas. Esse eoneeito da pre-forma9ao 
era fortemente defendido pela maioria dos naturalistas e filosofos dos seeulos 17 e 18. 



Figura 8.1 Jovem humano pre-formado em um espermatozoide, segundo a imaginagao do histologista holandes 
do seculo 17 Niklaas Hartsoeker, um dos primeiros a observar espermatozoides utilizando um microscopio por ele 
fabricado. Outras notaveis figuras publicadas durante esse periodo representavam por vezes a figura utilizando 
um gorro de dormir!. 

Em 1759, 0 embriologista alemao Kaspar Friedrieh Wolff mostrou de forma elara que, no inieio do desenvolvimento do 
embriao de galinha, nao havia um individuo pre-formado, apenas material granular indifereneiado que se organizava em 
eamadas. Essas eamadas eontinuavam a espessar-se em algumas areas, afmar-se em outras, dobrar-se e segmentar-se, ate que, 
por fim, surgia o eorpo do embriao. Wolff denominou esse proeesso epigenese (“origem posterior ou adiante”), uma ideia de 
que 0 ovulo fertilizado eontem apenas o material de eonstru 9 ao, de algum modo montado por uma for 9 a direeionadora 
deseonheeida. As ideias atuais sobre o desenvolvimento sao esseneialmente epigenetieas, embora seja eonheeido muito mais 



sobre o que direciona o crescimento e a diferencia 9 ao. 

O desenvolvimento descreve as mudan 9 as progressivas sofridas por um individuo, desde sua origem ate a maturidade 
(Figura 8.2). Nos organismos sexuados multicelulares, o desenvolvimento emgeral temimeio eomo ovulo fertilizado, que se 
divide por meio de mitose para produzir umembriao multieelular. Entao, essas eelulas sofremamplos rearranjos, interagindo 
umas eom as outras para gerar o piano eorporeo do animal, e ainda todos os inumeros tipos de eelulas espeeializadas do 
eorpo. Essa gera 9 ao da diversidade eelular nao ocorre de repente, mas aparece sequeneialmente por uma hierarquia de 
decisoes do desenvolvimento. Os diversos tipos de eelulas que eompoem o eorpo surgem a partir de eondi 96 es eriadas em 
eada umdos estagios anteriores do desenvolvimento, emvez de “desdobrar-se” simplesmente emumdado instante. Emeada 
estagio do desenvolvimento surgem novas estruturas a partir da intera 9 ao entre rudimentos menos difereneiados. Cada 
intera 9 ao e progressivamente restritiva, e a deeisao tomada em cada estagio da hierarquia limita o destino do 
desenvolvimento. Uma vez que as eelulas iniciam uma rota de diferencia 9 ao, tornam-se irremediavelmente comprometidas 
com ela. Nao mais dependem do estagio precedente, e tampouco tern a op 9 ao de tomar-se algo diferente. Uma vez que a 
estrutura torna-se comprometida, ela e chamada de deterniinada. Assim, a hierarquia do comprometimento e progressiva, e 
em geral irreversivel. Os dois processes basicos responsaveis por essa subdivisao progressiva sao a especifica9ao 


citoplasmatica e a indu9ao. Vamos discutir esses dois processes a medida que desenvolvermos este capitulo. 
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Figura 8.2 Eventos-chave do desenvolvimento animal. 


A FERTILIZAgAO 


O evento inicial do desenvolvimento e a fertiliza9ao, a uniao dos gametas feminine e masculino para formar um zigoto. A 











fertiliza^ao tern duas fun^oes: reune os genomas haploides da mae e do pai em um nucleo, restaurando assim o numero 
diploide original de cromossomos caracteristico da especie, e ativa o ovo para iniciar o desenvolvimento. 

Os leitores podem se surpreender ao saber que, em muitos organismos, o espermatozoide penetra no oocito primario 
diploide que ja come 90 u, mas ainda nao concluiu, a meiose. Durante a meiose (ver Capitulo 5), ocorrem duas series de 
divisoes cromossomicas. Na primeira divisao, na metafase 1, os bivalentes alinham-se no fuso equatorial. Todos os bivalentes 
sao arrastados separadamente para formar dois nucleos haploides. Um desses nucleos situa-se proximo a membrana celular 
em uma protuberancia denominada lobo polar, enquanto o outro localiza-se mais centralmente. Os dois nucleos dividem-se 
novamente, produzindo quatro nucleos haploides, dois no lobo polar (Figura 8.3). Umterceiro nucleo move-se para a borda 
da celula, de tal modo que tres nucleos sao destacados como corpusculos polares. Tais corpusculos sao celulas que contem 
um nucleo haploide e muito pouco citoplasma; eles degeneram O oocito maduro, ou ovulo, contem um pronucleo feminino e 
uma grande quantidade de citoplasma. Em tamanho relativo, um ovulo e, normalmente, 200 vezes maior que uma celula 
somatica (do corpo), enquanto um espermatozoide representa, aproximadamente, 1/50 do tamanho de uma celula somatica. 



Vesi'cula germinativa 




Oocito primario Metafase I Metafase II Oocito maduro 

Figura 8.3 Processo de maturagao do oocito primario. O espermatozoide pode penetrar o oocito em qualquer 
estagio mostrado, dependendo da especie estudada. De Austin, C. R. 1965. Fertilization. Prentice Hall. 
Englewood Clifts, N.J. 

Em qual estagio da oogenese o espermatozoide penetra o oocito? A resposta a essa questao varia dependendo da especie 
e nao mostra qualquer padrao evolutivo simples. Em taxons tao distintos como esponjas, mexilhoes, caes e vermes poliquetas, 
0 espermatozoide penetra no oocito primario diploide. O nucleo do oocito sofre meiose a medida que o pronucleo se 
aproxima dele. Em outros taxons tao distintos como insetos, estrelas-do-mar, peixes, anftbios e alguns mamiferos, o 
espermatozoide penetra no oocito apos a primeira ou segunda divisao meiotica, porem antes dos corpusculos polares serem 
liberados. As anemonas-do-mar e ourigos-do-mar estao entre os poucos taxons cujo espermatozoide penetra no ovulo haploide 
comum pronucleo feminino pronto. 

Os espermatozoides nem sempre sao necessarios para o desenvolvimento. Os ovulos de algumas especies podem ser 
artificialmente induzidos a iniciar o desenvolvimento sem a fertilizagao pelo espermatozoide (partenogenese artificial), mas, 
na grande maioria dos casos, o embriao nao sera capaz de continuar por muito tempo, antes que surjam anomalias letais. 
Contudo, algumas especies apresentam partenogenese natural (Capitulo 7). Dentre estas, algumas apresentam ovulos que se 
desenvolvem normalmente na ausencia de espermatozoides. Em outras especies (alguns peixes e salamandras), o 
espermatozoide e necessario para a ativagao do ovulo, mas nao contribui com material genetico. As vezes, durante a oogenese, 
os nucleos haploides fundem-se para restaurar a condigao diploide em vez de formar todos os tres corpusculos polares. Nem 
0 contato do espermatozoide nemo genoma paterno sao fatores essenciais para a ativagao do ovulo. 


A maturagao do oocito 

Durante a oogenese, descrita no Capitulo 7, o ovulo prepara-se para a fertilizagao e para o inicio do desenvolvimento. 
Enquanto o espermatozoide elimina todo o seu citoplasma e condensa seu nucleo ao menor tamanho possivel, o ovulo aumenta 
de tamanho por meio do acumulo de reservas de vitelo para sustentar o futuro crescimento. O citoplasma de um ovulo tambem 
contem grandes quantidades de RNA mensageiro, ribossomos, RNA de transferencia e outros elementos que serao necessarios 
para a sintese proteica. Alem disso, os ovulos de muitas especies contem determinantes morfogeneticos, como fatores de 
transcrigao e de indugao, que direcionam a ativagao e a repressao de genes especificos que ocorrerao posteriormente, durante 






0 desenvolvimento pos-fertiliza^ao. O nucleo tambem cresce rapidamente em tamanho durante a matura^ao do ovulo, 
tomando-se carregado de RNA e com uma aparencia tao modificada que recebe o nome especial de vesicula germinativa. 
Grande parte dessa prepara 9 ao intensa ocorre durante um estagio interrompido da meiose. Por exemplo, em mamiferos ele 
ocorre durante a profase prolongada da primeira divisao meiotica. O oocito toma-se um sistema altamente estruturado, 
suprido com reservas que, apos a fertiliza 9 ao, nutre o embriao e direciona seu desenvolvimento por meio da clivagem 
A fertiliza^ao e a ativa^ao 

Nosso conhecimento atual sobre fertiliza 9 ao e ativa 9 ao deriva, em grande parte, de mats de 1 seculo de pesquisas com 
invertebrados marinhos, especialmente ouri 90 s-do-mar. Ouri 90 s-do-mar produzem um grande numero de ovulos e 
espermatozoides, que podem ser combinados para estudos em laboratorio. A fertiliza 9 ao tambem foi estudada em muitos 
vertebrados, e mats recentemente em mamiferos, utilizando espermatozoides e ovulos de camundongos, hamsters e coelhos. 
Nos descrevemos a fertiliza 9 ao e a ativa 9 ao usando um ouri 90 -do-mar como modelo. 

Contato e reconhecimento entre ovulo e espermatozoide 

A maioria dos invertebrados marinhos e diversos peixes marinhos libera, simplesmente, sens gametas no oceano. Embora o 
ovulo seja um grande alvo para um espermatozoide, o enorme efeito de dispersao do oceano e a limitada area que pode ser 
atingida por um espermatozoide nadando conspiram contra o encontro de um ovulo e um espermatozoide por mero acaso. Para 
aumentar a probabilidade de contato, os ovulos de muitas especies marinhas liberam um fator quimiotaxico que atrai 
espermatozoides para eles. A molecula quimiotaxica e especifica de cada especie, atraindo para o ovulo apenas 
espermatozoides da mesma especie. 

Nos ovulos do ouri 90 -do-mar, o espermatozoide primeiramente penetra em uma camada gelatinosa, que envolve o ovulo, 
e depois entra em contato com o envoltorio vitelino, uma fina camada situada logo acima da membrana plasmatica do ovulo 
(Figura 8.4). Nesse ponto, as proteinas de reconhecimento do ovulo localizadas no processo acrossomico do espermatozoide 
(Figura 8.5) ligam-se a receptores de espermatozoides especificos da especie no envoltorio vitelino. Esse mecanismo 
assegura que o ovulo reconhe 9 a apenas o espermatozoide da mesma especie. Isto e importante no ambiente marinho, onde 
muitas especies proximamente aparentadas podem estar se reproduzindo ao mesmo tempo. O reconhecimento de proteinas 
especificas da especie foi encontrado nos espermatozoides de especies de vertebrados (incluindo mamiferos) e, 
presumivelmente, constituemuma propriedade universal dos animals. 



Figura 8.4 Estrutura do ovulo do ourigo-do-mar no momento da fertilizagao. 

A fertilizagao induz e aumenta a quantidade de ions calcio livres dentro do citoplasma do zigoto animal. Em todos os taxons estudados, esse aumento intracelular 
dos ions calcio livres regula posteriormente eventos do desenvolvimento e e essential para ocorrer um desenvolvimento normal, porem variam os mecanismos de 
controle dos niveis de calcio. Em alguns taxons, os ions calcio sao liberados de estoques intracelulares, como o reticulo endoplasmatico, enquanto em outros taxons o 
calcio penetra no zigoto a partir do meio externo por meio de canais de calcio com abertura controlada por voltagem (ver Capitulo 3). Alguns organismos combinam 
ambos os mecanismos. 0 sinal de calcio pode ocorrer como um simples pulso, como em zigotos de medusas, estrelas-do-mar e sapos, ou em uma serie de pulsos 







rapidos identificados em nemertinos, poliquetas e mamfferos. Os pesquisadores outrora pensavam que o padrao de sinal de calcio podia variar como parte do 
desenvolvimento dicotomico entre protostomados e deuterostomados, mas esse nao e o caso. Mesmo entre os poucos taxons ate agora estudados, os dois 
deuterostomios cordados exibem diferentes padroes de liberagao de calcio, sugerindo que padroes distintos estao mais provavelmente relacionados com o numero e 
a dura^o dos eventos do desenvolvimento que requerem a sinaliza^o por calcio. 


A prevengao da polispermia 

Nos invertebrados marinhos, no local de contato entre o espermatozoide e o envoltorio vitelino do ovulo, surge um cone de 
fertiliza^ao, no qual posteriormente penetrara a eabe^a do espermatozoide (Figura 8.5). Esse evento e imediatamente seguido 
por importantes modifica 96 es na superficie do ovulo, que bloqueiam a entrada de outros espermatozoides, os quais, sobretudo 
emovulos de animals marinhos, eostumamcerear o ovulo rapidamente e emgrandes quantidades (Figura 8 . 6 ). Apenetra^ao de 
mais de um espermatozoide, denominada polispermia, deve ser impedida, ja que a uniao de mais de dois nucleos haploides 
prejudica o desenvolvimento normal. Apenetra^ao de mais de um espermatozoide no zigoto produz um nueleo poliploide que 
nao pode sofrer divisao normal; formam-se mais do que dois fusos mitdtieos, de tal modo que os cromossomos sao divididos 


desigualmente entre as celulas-filhas. 
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Figura 8.5 Sequencia de eventos durante o contato e penetragao do espermatozoide em um ovulo de ourigo-do- 
mar. 

No ourigo-do-mar, o contato do primeiro espermatozoide com a membrana do 6 vulo e imediatamente seguido por uma 
mudanga no potencial eletrico da membrana, que atua como uma barreira para impedir que mais espermatozoides a ela se 
unam. Esse evento, denominado bloqueio rapido, e imediatamente seguido por um segundo evento, chamado de bloqueio lento, 
uma reagao cortical na qual milhares de granules corticais ricos em enzimas, localizados logo abaixo da membrana do 6 vulo, 
fundem-se a membrana, liberando seu conteudo no espago entre ela e o envoltdrio vitelino logo acima (Figura 8.5). A reagao 
cortical cria um gradiente osmdtico, fazendo com que agua invada esse espago, provocando a elevagao do envoltorio com a 
consequente liberagao dos espermatozoides a ela ligados, exceto aquele que ja se havia fundi do, comsucesso, a membrana do 
6 vulo. Lima das enzimas dos granules corticais causa o endurecimento do envoltdrio vitelino, que agora e denominado 
membrana de fertUizagao. Essa membrana age como uma barreira fisica permanente ao esperma. O bloqueio a polispermia 





























esta completo. AFigura 8.7 resume a cronologia desses eventos inieiais. Os mamiferos apresentam um sistema de seguran 9 a 
similar, que e ativado alguns segundos apos a fusao do primeiro espermatozoide eom a membrana do ovulo - embora nao 
exista membrana de fertiliza 9 ao, a rea 9 ao cortieal libera enzimas que modificam a superfieie do ovulo para evitar a adesao de 
outros espermatozoides. 



Figura 8.6 Ligagao dos espermatozoides com a superfieie de um ovulo de ourigo-do-mar. Apenas um unico 
espermatozoide penetra a superfieie do ovulo, enquanto os demais tern sua entrada bloqueada por meio de 
mudangas rapidas nas membranas do ovulo. Os espermatozoides que nao sao bem-sucedidos logo sao 
eliminados da superfieie do ovulo pela recem-formada membrana de fertilizagao. 

Fusao dos pronucleos e ativafdo do ovulo 

Apos a fusao das membranas do espermatozoide e do ovulo, o espermatozoide perde seu flagelo, que se desintegra. Entao, 
ocorre o rompimento de seu envoltorio nuelear, permitindo assim a expansao da cromatina que se eneontrava em um estado 
extremamente condensado. O nucleo expandido do espermatozoide, agora denominado proiuicleo, migra para dentro do ovulo 
para se unir ao pronueleo feminino. Sua fusao forma o nucleo do zigoto, que e diploide. A fusao dos nucleos leva apenas 12 
min nos zigotos de ourigo-do-mar (Figura 8.7), mas requer cerca de 12 hnos mamiferos. 
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Figura 8.7 Velocidade de eventos durante a fertilizagao e o inicio do desenvolvimento de urn ourigo-do-mar. 

A fertilizagao da origem a diversas modificagoes importantes no citoplasma do ovo - ou zigoto - que se prepara para a 
elivagem. Sao removidos os inibidores que bloqueavam o metabolismo e mantinham o ovulo quieseente em seu estado de 
animagao suspensa. A fertilizagao e imediatamente seguida por uma explosao de sintese de DNA e de proteinas, esta ultima 
utilizando o suprimento abundante de RNA mensageiro previamente armazenado no eitoplasma do ovulo. Os RNA 
mensageiros eodifieam proteinas, eomo aetinas e tubulinas, neeessarias para a divisao eelular. A fertilizagao tambem inieia 
uma quase eompleta reorganizagao do eitoplasma, dentro do qual se eneontram determinantes morfogenetieos, por exemplo 
fatores de transerigao, que ativam ou reprimem genes espeeifieos enquanto o desenvolvimento prossegue. O movimento do 
eitoplasma reposieiona os determinantes emnovos e eorretos arranjos espaeiais que sao esseneiais para o desenvolvimento 
adequado. 

As posigoes relativas dos fatores de transerigao e de indugao no eitoplasma sao importantes porque a eelula gigante - 
zigoto - esta quase por solfer uma sequeneia de divisoes mitotieas denominada clivagem. Durante a elivagem, ambos os 
nueleos e o eitoplasma dividem-se, de tal modo que o eitoplasma e separado eom eada divisao. Se certos mRNA, fatores de 
transerigao e outros eomponentes eitoplasmatieos estao situados em algumas eelulas e nao em outras, o seu destino posterior 
pode ser eontrolado pelo que elas apresentam. A elivagem propieia ao zigoto o eaminho multieelular, mas ela nao produz 
massa uniforme de eelulas. 















O que podemos aprender com o desenvolvimento? 

Os biologos estudam o desenvolvimento por diferentes razoes. Alguns estudos foealizam o entendimento de eomo o zigoto, 
uma simples celula grande, pode produzir as multiplas partes do eorpo de um organismo. A compreensao dos meeanismos do 
desenvolvimento requer o conhecimento de eomo a clivagem separa o citoplasma, eomo as eelulas diferentes interagem e 
eomo a expressao geniea atua. Esses topicos sao cobertos na proxima se^ao, “A clivagem e o desenvolvimento inicial”. 

Uma outra razao para estudar o desenvolvimento e a procura de atributos comuns entre os organismos. Tais atributos 
comuns no mecanismo do desenvolvimento sao discutidos mais adiante, mas existem tambem atributos comuns na sequencia 
dos eventos do desenvolvimento. Todos os animais multicelulares come 9 am eomo um zigoto, e todos prosseguem com a 
clivagem e alguns estagios subsequentes do desenvolvimento. Os embrioes de esponjas, caramujos e ras divergem em algum 
momento para produzir adultos diferentes. Quando ocorre essa divergencia? Varia 9 ao no desenvolvimento entre os animais 
inicia-se com os padroes de clivagem zigotica. Os tipos de clivagens caracterizam grupos particulares de animais, mas o tipo 
de clivagem varia com tres outros aspectos do desenvolvimento para formar um conjunto de caracteres. Por essa razao, e 
necessaria a compreensao da clivagem, bem eomo uma visao geral da sequencia do desenvolvimento que a ela se segue, antes 
que possamser descritos padroes do desenvolvimento de grupos particulares de animais. 

A CLIVAGEM E O DESENVOLVIMENTO INICIAL 

Durante a clivagem, o embriao divide-se diversas vezes, terminando por converter uma unica celula grande em muitas eelulas 
menores, chamadas blastomeros. Durante esse periodo nao ha crescimento, mas apenas a subdivisao da massa, que prossegue 
ate atingir o tamanho normal de uma celula somatica. Essencialmente, o ovulo fertilizado divide o citoplasma presente na 
fertiliza 9 ao repetidas vezes, de tal modo que as eelulas tornam-se cada vez menores a medida que as divisoes se sucedem Ao 
final da clivagem, o zigoto dividiu-se em muitas centenas oumilhares de eelulas e esta formado o estagio de blastula. 

Antes de se iniciar a clivagem, e visivel o eixo animal-vegetativo no embriao. Esse eixo existe pelo fato de o vitelo, 
nutri 9 ao para o desenvolvimento do embriao, ocorrer apenas emuma extremidade, estabelecendo a polaridade no embriao. A 
extremidade rica em vitelo corresponde ao polo vegetativo, e a outra e o polo animal (Eigura 8 . 8 ); o polo animal contem 
principalmente citoplasma e muito pouco vitelo. O eixo polar (animal-vegetativo) fornece umponto de referencia no embriao. 
A clivagem e, em geral, uma sequencia ordenada de divisoes celulares de tal modo que uma celula se divide para formar duas, 
cada uma destas para formar quatro, que formam oito eelulas, e o processo continua. Durante cada divisao, e visivel um sulco 
distinto de clivagem na celula. Esse sulco de clivagem pode ser paralelo ou perpendicular ao eixo animal-vegetativo. 

Como a quantidade e a distribui^ao do vitelo afetam a clivagem? 

A quantidade de vitelo no polo vegetativo varia entre os taxons. Quatro termos sao usados para descrever a quantidade e a 
localiza 9 ao de vitelo no zigoto. Zigotos com muito pouco vitelo, que se encontra distribuido de maneira uniforme (Eigura 
8 . 8 A, C e E), sao chamados de isolecitos (Gr. isos, igual, + lekithos, vitelo). Os zigotos que apresentam uma quantidade 
moderada de vitelo, concentrado no polo vegetativo (Eigura 8 . 8 B), sao chamados de mesolecitos (Gr. mesos, meio, + 
lekithos, vitelo), enquanto zigotos que contem uma grande quantidade de vitelo densamente concentrada no polo vegetativo sao 
denominados telolecitos (Gr. telos, extremidade, + lekithos, vitelo) (Eigura 8 . 8 D). Zigotos com grande quantidade de vitelo, 
localizada centralmente, sao denominados centrolecitos (Eigura 8.9). 

Por que a posi 9 ao e a quantidade de vitelo sao importantes para a clivagem? O vitelo e uma mistura de proteinas, que 
fornecem nutri 9 ao para o desenvolvimento do embriao, e pode ser muito denso. Quando o sulco de clivagem se forma, uma 
membrana celular divide o citoplasma de uma celula em duas. O sulco tern dificuldade para se formar quando o citoplasma e 
denso pelo vitelo. Dos quatro padroes supradescritos, em qual deles se espera interferir menos na clivagem? Os zigotos 
isolecitos tern apenas uma pequena quantidade de vitelo, uniformemente distribuida por todo o citoplasma; assim, eles devem 
clivar mais facilmente. 

Em algumas situa 96 es, o sulco de clivagem nao divide completamente o citoplasma do zigoto em cada divisao celular. 
Quando o zigoto contem muito vitelo, a clivagem e meroblastica (Gr. mews, parte, + blastos, germe), com eelulas 
acomodadas emcima de massa de vitelo indiviso (Eigura 8 . 8 D). A clivagem meroblastica e incompleta porque os sulcos de 
clivagem nao rompem a regiao onde ha grande concentra 9 ao de vitelo; em vez disso, param na borda entre o citoplasma e o 
vitelo abaixo. Quando ha pouco vitelo, o sulco de clivagem estende-se completamente atraves do zigoto na clivagem 


holoblastica (Gr. holo, inteiro, + blastos, germe) (ver Figura 8.8A, B, C e E). 

A clivagem e um processo critico para o desenvolvimento, de tal modo que uma variedade de termos e usada para 
descrever padroes diferentes. A distribui^ao de vitelo antes da elivagem e isolecita, mesolecita, teloleeita ou centrolecita. A 
extensao na qual a clivagem e capaz de dividir em duas partes o citoplasma da celula e holoblastica ou meroblastica. 
Combinando esses dois descritores, torna-se claro que um sulco de clivagem completo e facil de ocorrer em celulas com 
pouco vitelo ou uniformemente distribmdo; espera-se clivagem holoblastica em zigotos isolecitos ou mesolecitos, porem nao 
emzigotos telolecitos ou centrolecitos. 
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Figura 8.8 Estagios da clivagem de estrela-do-mar, ra, verme nemertino, galinha e camundongo. 




Figura 8.9 Clivagem superficial de um embriao de Drosophila. Primeiramente, o nucleo do zigoto divide-se 
seguidamente no endoplasma rico em vitelo, por meio de mitose, sem que ocorra citocinese. Apos diversas 


divisoes mitoticas, a maioria dos nucleos migra para a superficie, onde sao separados por citocinese em celulas 
individualizadas. Alguns nucleos migram para o polo posterior para formar as celulas germinativas primordiais. 




























denominadas celulas polares. Diversos nucleos permanecem no endoplasma, onde regularao a quebra dos 
produtos do vitelo. O estagio de blastoderma celular corresponde ao estagio de blastula de outros embrioes. 

Um outro conjunto de termos e usado para discutir os angulos e dire 96 es a partir dos quais os sulcos de clivagem 
penetram o eitoplasma. Nos ilustramos quatro descritores para esse aspeeto da clivagem; radial, espiral, discoide (discoidal) 
e rotacional. A clivagem rotacional pode ser distinguida dos outros padroes de clivagem comparando-se o sulco de clivagem 
no estagio de duas celulas do embriao de umcamundongo (Figura 8 . 8 E) com os estagios de duas celulas de outros embrioes 
(Figura 8 . 8 A a D). A clivagem discoide ocorre quando as celulas que clivam formamum disco achatado sobre a massa de 
vitelo, como na Figura 8 . 8 D. A clivagem radial pode ser distinguida da clivagem espiral comparando-se o estagio de oito 
celulas das estrelas-do-mar e das ras mostrado na Figura 8 . 8 A e B, respectivamente, como mesmo estagio na Figura 8 . 8 C de 
um verme nemertino. Note que, na clivagem radial, a camada superior de celulas situa-se diretamente cm cima da camada 
inferior de celulas, enquanto, na clivagem espiral, a camada superior e acumulada cm espa^os entre as celulas da camada 
inferior. Esses aspectos da clivagem sao discutidos commais detalhes posteriormente. 

O leitor pode imaginar como os padroes de clivagem estao distribuidos entre os taxons animais. A clivagem holoblastica 
ocorre em zigotos isolecitos e esta presente cm equinodermos, tunicados, cefalocordados, nemertinos e na maioria dos 
moluscos, assim como em marsupiais e mamiferos placentarios, incluindo os humanos (Figura 8 . 8 A, C e E). Os zigotos 
mesolecitos tambem clivam holoblasticamente, mas a clivagem progride mais lentamente na presen 9 a de mais vitelo, deixando 
a regiao vegetativa com menor numero de celulas maiores e preenchidas com vitelo, enquanto a regiao animal apresenta 
muitas celulas pequenas. Os ovos de anftbios ilustramesse processo (Eigura 8 . 8 B). 

A clivagem meroblastica ocorre em zigotos telolecitos e centrolecitos. Nos ovos telolecitos de aves, repteis, maioria dos 
peixes, poucos anftbios, moluscos cefalopodes e mamiferos monotremados, a clivagem restringe-se ao eitoplasma em um 
estreito disco no topo do vitelo e e, consequentemente, denominada clivagem meroblastica discoide (ver desenvolvimento do 
embriao de galinha na Eigura 8 . 8 D). 

Os ovos centrolecitos da Drosophila solfem clivagem superficial (Eigura 8.9), pela qual a massa de vitelo localizada 
centralmente restringe a clivagem a borda citoplasmatica do ovo. Esse padrao e altamente incomum porque a clivagem 
citoplasmatica (citocinese) so ocorre depois de muitas series de divisao nuclear. Apos cerca de oito series de mitose, na 
ausencia de divisao citoplasmatica (produzindo 256 nucleos), os nucleos migram para a periferia do ovo desprovida de 
vitelo. Uns poucos nucleos na extremidade posterior do ovo tomam-se circundados por eitoplasma para formar as celulas 
polares que originam as celulas germinativas do adulto. Em seguida, toda a membrana celular do ovo dobra-se para dentro, 
separando cada nucleo em uma unica celula e produzindo uma camada de celulas na periferia que circunda a massa de vitelo 
(Eigura 8.9). Pelo fato de o vitelo ser um impedimento para a clivagem, esse padrao evita cliva-lo e, em vez disso, limita a 
divisao citoplasmatica inicial a pequenas regioes de eitoplasma sem vitelo. 

A fun 9 ao do vitelo e nutrir o embriao. Quando existe muito vitelo, como nos ovos telolecitos, os jovens exibem 
desenvolvimento direto, partindo de um embriao para um adulto miniatura. Quando ha pouco vitelo, como nos ovos isolecitos 
ou mesolecitos, os jovens desenvolvem-se em varies estagios larvais capazes de se alimentar. Nesse desenvolvimento 
indireto, as larvas diferem dos adultos e devem metamorfosear-se para produzir uma forma corpdrea adulta (Eigura 8.10). 
Existe outro caminho para compensar a ausencia de vitelo; na maioria dos mamiferos, a mac nutre o embriao atraves da 
placenta. 

VISAO GERAL DO DESENVOLVIMENTO APOS A CLIVAGEM 
A blastula^ao 

A clivagem subdivide a massa do zigoto ate que seja formado um aglomerado de celulas denominado blastula (Gr. blastos, 
germe, + ule, pequeno) (Eigura 8.11). Nos mamiferos, esse aglomerado e denominado blastocisto (ver Eigura 8.20E). Na 
maioria dos animais, as celulas organizam-se em torno de uma cavidade central preenchida por fluidos (Figura 8.11), 
denominada blastocele (Gr. blastos, germe, + koilos, cavidade; uma blastula oca pode ser chamada de celoblastula, para 
distinguir-se de uma estereoblastula s61ida; aqui, no computo geral, admite-se que a blastula e oca). No estagio de blastula, o 
embriao consiste emalgumas centenas a muitos milhares de celulas equilibradas para continuar o desenvolvimento. Houve um 
grande aumento no conteudo total de DNA, ja que cada um dos nucleos das celulas-filhas, por meio da replica 9 ao 


cromossomica, contem tanto DNA quanto o nucleo original do zigoto. No entanto, o embriao inteiro nao e maior do que o 
zigoto. O citoplasma do ovo foi subdividido entre as celulas como previamente descrito, potencialmente limitando o destino 
de certas celulas. 

A forma^ao do estagio de blastula, com sua unica camada de eelulas germinativas, ocorre em todos os animals 
multieelulares. Na maioria dos animals, o desenvolvimento prossegue alem da blastula para formar mais um ou dois folhetos 
germinativos no estagio de gastrula. Finalmente, os folhetos germinativos produzem todas as estruturas do corpo do adulto; os 
derivados dos folhetos germinativos sao mostrados na Figura 8.27. 

A gastrula^ao e a forma^ao de dois folhetos germinativos 

Agastrula^ao converte a blastula esferiea emum embriao eomduas outres eamadas de celulas. As eamadas sao chamadas de 
folhetos germinativos, e todas as subsequentes partes do eorpo desenvolvem-se a partir de um ou mais folhetos germinativos. 
Nos inieiamos eom um relate geral de eomo se formam os folhetos germinativos. Para formar um segundo folheto (Figura 

8.11) , um lado da blastula dobra-se para dentro emumproeesso denominado invagina 9 ao. Esse dobramento continua ate a 
superfteie da regiao dobrada estender-se eerea de 1/3 no interior da blastocele, formando uma nova cavidade interna (Figura 

8.11) . Imagine um balao esferieo sendo empurrado para dentro emum dos lados - a regiao interna forma uma bolsa. Essa 
bolsa e a cavidade do intestino, denominada arquentero (Gr. archae, antigo, + enteron, intestino) ou gastrocele (Gr. gaster, 
estemago, + koilos, eavidade). Ela se acomoda no interior da blastocele agora reduzida. A abertura do intestino, onde 
eome^ou o dobramento para dentro, e o blastoporo (Gr. blastos, germe, + pows, orifieio). 
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Figura 8.10 Desenvolvimento indireto de urn ourigo-do-mar. A fertilizagao de urn ovule de ourigo e seguida pela 
clivagem, que produz a massa celular. Essa massa rearranja-se para formar uma simples camada de celulas que 
circunda uma cavidade (estagio de blastula). No estagio seguinte, formam-se urn intestine e mais camadas de 
tecidos (gastrulagao). Uma vez o tube digestive formado, o embriao de ourigo desenvolve urn corpo larval. A larva 








livre-nadante alimenta-se e cresce nas aguas superficiais do oceano. A larva metamorfoseia-se em urn diminuto 
ourigo-do-mar habitante do fundo; o ourigo alimenta-se e cresce, atingindo a maturidade sexual nessa forma 
corporea. 

O estagio de gastrula (Gr. gaster, estomago, + ule, pequeno) contem duas camadas; uma externa, que envolve a 
blastoeele, denominada ectoderma (Gr. ecto, fora, + dews, pele), e uma camada interna, revestindo o tubo digestive, 
denominada endodertna (Gr. endon, dentro, + dews, pele). Formando uma imagem mental do processo do desenvolvimento, 
lembre que eavidades ou espagos so podem ser definidos por seus limites. Assim, a eavidade intestinal e um espago definido 
por uma eamada de celulas que o cireunda (Figura 8.11). As eores das camadas sao padronizadas dentro da biologia do 
desenvolvimento; ectoderma e sempre azul e endoderma e sempre amarelo. Use essa convengao para seguir o processo de 
desenvolvimento. 

Quando o intestine se abre apenas no blastopore, ele e chamado de intestino incompleto ou de fundo cego. Qualquer 
coisa consumida por um animal com tubo digestive cego ou deve ser completamente digerida, ou as partes nao digeridas 
devemser descartadas atraves da boca. Certos animais, come anemonas-do-mar e platelmintos, tern um intestino cego as vezes 
chamado de eavidade gastrovascular. Todavia, a maioria dos animais tern tubo digestive complete, com uma segunda 
abertura, o anus (Figura 8.11). O blastopore torna-se a boca em muitos organismos, mas toma-se o anus em outros. Essas 
diferengas sao discutidas nas segoes “O desenvolvimento protostomio” e “O desenvolvimento deuterostomio” (ver adiante). 

A formagao de um intestino complete 

Quando se forma um intestino completo, o arquentero continua o movimento para dentro ate que sua extremidade encontra a 
parede ectodermica da gastrula. A eavidade do arquentero estende-se ao longo do animal, e os folhetos ectoderma e 
endoderma se juntara Tal jungao produz umtubo endodermico, o intestino, circundado pela blastoeele, no interior de umtubo 
ectodermico, a parede do corpo (Figura 8.11). Nesse momento, o tubo endodermico tern duas aberturas; o blastoporo e uma 
segunda, semnome, formada quando o tubo do arquentero se funde como ectoderma (Figura 8.11). 

A formagao do mesoderma, o terceiro folheto germinativo 

A maioria dos animais prossegue de uma blastula para uma gastrula, produzindo dois folhetos germinativos. Uma das muitas 
peculiaridades da terminologia biologica e que nao existe termo para os organismos com apenas uma camada de celulas 
germinativas. Muitas esponjas parecem se desenvolver ate o estagio de blastula, e nao alem, apresentando, assim, uma unica 
camada de celula germinativa. No entanto, pesquisas recentes sobre algumas esponjas indicam que elas desenvolvem duas 
camadas germinativas. Tais animais sao chamados de diploblasticos (diblasticos) (Gr. diploos, duplo, + blastos, germe). Os 
animais diploblasticos incluem as anemonas-do-mar e os ctenoforos. A maioria dos animais tern um terceiro folheto 
germinativo e sao triploblasticos ou triblasticos (L. tres, tres, + blastos, germe). 
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Figura 8.11 Uma sequencia generalizada do desenvolvimento mostrando a formagao dos tres folhetos 
germinativos e das duas eavidades do corpo que persistem na vida adulta. A sequencia mostrada comega com 
uma blastula; portanto, a clivagem ja foi completada. Cada estagio e uma segao longitudinal atraves do embriao 
em desenvolvimento. 

Finalmente, o terceiro folheto, mesoderma (Gr. mesos, meio, + dews, pele), situa-se entre o ectoderma e o endoderma 
(Figura 8.11). Ele e sempre colorido de vermelho em diagramas de desenvolvimento. O mesoderma pode formar-se de duas 
maneiras: as celulas originam-se a partir da area ventral proxima ao labio do blastoporo e proliferam dentro do espago entre o 
arquentero e a parede externa do corpo (Eigura 8.20C), ou a regiao central da parede do arquentero dilata-se para fora no 














espa 90 entre o arquentero e a parede externa do corpo (Figura 8.20A). Nao obstante o metodo, as celulas inieiais do 
mesoderma provemdo endoderma (empoucos grupos, como anftbios, parte do terceiro folheto origina-se do eetoderma; este e 
denominado ectomesoderma (Gr. ecto, fora, + mesos, meio + dews, pele), para distinguir-se do autentieo mesoderma 
derivado do endoderma). 

No fim da gastrula^ao, o eetoderma recobre o embriao, e o mesoderma e o endoderma foram levados para o interior 
(Figura 8.11). Como resultado, as celulas tern novas posi^oes e novos contatos, de tal modo que as intera 96 es das celulas com 
os folhetos germinativos geramo piano corporeo. 

A forma^ao do celoma 

O celoma (Gr. koilos, cavidade) e a cavidade corporea completamente circundada por mesoderma; as faixas de mesoderma 
com seu celoma interno situam-se no interior do espa 90 previamente ocupado pela blastocele (Figura 8.11). Como isto 
aconteceu? Durante a gastrula 9 ao, a blastocele e preenchida, parcial ou completamente, com mesoderma. A cavidade 
celomatica aparece no interior do mesoderma por um dos dois metodos: esquizoceUa ou enterocelia. Esses metodos sao 
discutidos mais adiante. Os celomas formados tanto por esquizocelia como por enterocelia sao funcionalmente equivalentes. O 
metodo pelo qual o celoma se forma e um carater herdado; assim, ele pode ser usado como evidencia de ancestralidade 
compartilhada (ver adiante). 

Quando a forma 9 ao esta concluida, o corpo temtres folhetos germinativos e duas cavidades (Figura 8.11). Uma cavidade 
e 0 intestino e a outra e a cavidade celomatica preenchida por liquido. O celoma, circundado por suas paredes mesodermicas, 
preenche completamente a blastocele. Finalmente, o mesoderma cm tomo do celoma produz camadas de musculos, entre 
outras estruturas. Todas as estruturas do adulto derivam de um dos tres folhetos germinativos. 

OS MECANISMOS DO DESENVOLVIMENTO 
A equivalencia nuclear 

Como um embriao cm desenvolvimento pode gerar a diversidade de tipos celulares de um organismo multicelular completo a 
partir de um unico nucleo diploide de um zigoto? Para muitos embriologistas do seculo 19, parecia haver somente uma 
resposta aceitavel; durante a divisao celular, o material hereditario tinha que ser dividido de maneira desigual entre as 
celulas-filhas. Desse ponto de vista, o genoma dividir-se-ia emunidades cada vez menores, de modo que, finalmente, restaria 
apenas a informa 9 ao necessaria para determinar as caracteristicas de um so tipo de celula. Essa hipotese foi chamada de 
Roux-Weismann, por causa dos dois embriologistas alemaes que desenvolveram esse conceito. 

No entanto, cm 1892, Hans Driesch descobriu que, separando-se mecanicamente um embriao de ouri 90 -do-mar composto 
por duas celulas, cada uma das celulas desenvolver-se-ia cm uma larva normal. Driesch concluiu que ambas as celulas 
continham toda a informa 9 ao genetica do zigoto original. No entanto, esse experimento nao encerrou a discussao, pois muitos 
embriologistas acreditavam que, embora todas as celulas contivessem genomas completos, os nucleos poderiam tornar-se 
progressivamente modificados, eliminando de algum modo a informa 9 ao da qual nao precisavam para formar celulas 
diferenciadas. 

Os esforgos de Hans Driesch para alterar o desenvolvimento do ovo sao descritos poeticamente por Peattie: "Observai Driesch destruindo os ovos do ourigo-do-mar, 
favoritos de Loeb, batendo-os, quebrando-os e deformando-os de todas as maneiras possiveis. E quando ele cessa de abusar deles assim, eles continuam seu 
desenvolvimento normal e ordenado. E possivel existir tal maquina, pergunta Driesch, que poderia ser destrulda desse modo, ter todas as suas partes separadas e 
trocadas, e ainda assim funcionar normalmente? Nao se pode imaginar tal coisa. Mas, do ovo vivo, fertilizado ou nao, pode-se dizer que existem latentes toda a 
potencialidade suposta por Aristoteles e toda forma sonhada por um escultor, sim, e a propria forga do brago desse escultor." De Peattie, D. C. 1935. An Almanac for 
Moderns. New York, G. P. Putnam's Sons. 

Proximo a virada do seculo, Hans Spemann introduziu uma nova abordagem para testar a hipotese de Roux-Weismann. 
Spemann colocou pequeninos chuma 90 S de cabelo humano ao redor de zigotos de salamandra, pouco antes de eles se 
dividirem, apertando-os ate que eles estivessem quase, mas nao totalmente, separados em duas metades. O nucleo situava-se 
cm uma metade do zigoto parcialmente dividido, enquanto o outro lado estava anucleado, contendo apenas citoplasma. O 


zigoto completava entao sua primeira divisao de clivagem na metade que continha o nucleo, e o lado anucleado permanecia 
inteiro. Finalmente, quando o lado nucleado havia se dividido em cerca de 16 celulas, um dos nucleos da clivagem passava 
atraves da estreita ponte citoplasmatica para o lado anucleado. Imediatamente esse lado iniciava a divisao e come 9 ava a se 
desenvolver normalmente. 

No entanto, Spemann observou que, as vezes, a metade nucleada do embriao desenvolvia-se apenas para se tornar massa 
anormal de tecido da “barriga”. Spemann descobriu que a explica^ao dependia da posi 9 ao do crescente cinzento, uma regiao 
livre de pigmentos, mostrado na Figura 8 . 8 B. O crescente cinzento e necessario para o desenvolvimento normal porque e o 
precursor do organizador de Spemann, discutido no ensaio de abertura. 

Os experimentos de Spemann demonstraram que cada blastomero contem informa 9 ao genetica suficiente para o 
desenvolvimento de um animal completo. Em 1938, ele sugeriu outro experimento que demonstraria que mesmo as celulas 
somaticas do adulto contem o genoma completo. O experimento que Spemann caracterizou como sendo “um tanto fantastico” 
naquela epoca seria remover o nucleo de um zigoto e substitui-lo por um nucleo de celula somatica de um individuo diferente. 
Atualmente, n 6 s denominamos esse processo “transferencia nuclear de celulas somaticas”, ou TNCS. Se todas as celulas 
contem a mesma informa 9 ao genetica que um zigoto, entao o embriao desenvolver-se-ia em um individuo identico ao animal 
do qual foi obtido o nucleo. Levou varias decadas para que se resolvessem as dificuldades tecnicas, mas o experimento 
obteve sucesso em anfibios e, atualmente, e feito em muitos mamiferos. Agora, o processo e conhecido como clonagem (Gr. 
klon, broto). Um dos mais famosos mamiferos clonados, a ovelha Dolly, recebeu o material genetico em sens nucleos a partir 
de glandulas mamarias de uma ovelha de 6 anos de idade. 

Os clones de mamiferos muitas vezes nao tern sucesso para desenvolver-se e, quando o desenvolvimento e bem-sucedido, 
os clones adultos, Ifequentemente, tendem a ser saudaveis devido a expressao genica anormal. Esses problemas limitam o 
potencial beneficio da clonagem de mamiferos. Todavia, clonagem terapeutica visa apenas produzir uma linhagem de celulas 
indiferenciadas capazes de se diferenciar em muitos diferentes tipos de celulas adultas. Essas celulas indiferenciadas, 
chamadas celulas-tronco embrionarias, podem ser usadas para substituir tecidos lesados em pacientes gravemente doentes. 
Celulas-tronco obtidas pelo metodo TNCS sao geneticamente identicas a outras celulas do paciente, evitando assim qualquer 
rejei 9 ao de tecido. A clonagem terapeutica e uma area de pesquisa muito ativa, porque celulas indiferenciadas ocorrem 
naturalmente apenas por um tempo limitado durante o desenvolvimento. Obviamente, uma vez fixado o destino das celulas 
durante o desenvolvimento, o tipo de celulas nas quais elas podem se desenvolver e muito limitado. 

Recentemente, os cientistas descobriram que os tecidos adultos, como os do cerebro, figado e 6 rgaos reprodutores, 
contem celulas indiferenciadas; estas sao chamadas de celulas-tronco adultas. O uso terapeutico potencial dessas celulas e 
limitado pelo que parece ser umpequeno numero de divisoes futuras possiveis para essas celulas. Os pesquisadores estao se 
perguntando se os destinos dessas celulas estao restritos aos tecidos dos quais se originam ou se as celulas podem ser 
transdiferenciadas em outros tipos de celulas, como, por exemplo, uma celula de figado emuma celula de cora 9 ao. O uso de 
celulas-tronco adultas ou celulas-tronco produzidas por TNCS evita controversias eticas associadas ao uso de celulas-tronco 
embrionarias. Normalmente, as celulas-tronco embrionarias sao cultivadas a partir de ovos humanos doados para a pesquisa e 
fertilizados emlaboratdrio. 

Se todos os nucleos sao equivalentes, o que leva algumas celulas a se desenvolverem em neuronios, enquanto outras em 
musculos esqueleticos? Na maioria dos animals (excluindo os insetos), ha duas maneiras principals pelas quais as celulas 
tomam-se comprometidas com determinados destinos no desenvolvimento; ( 1 ) segrega 9 ao citoplasmatica de moleculas 
determinantes durante a clivagem; e (2) intera 9 ao com celulas vizinhas (intera 96 es indutivas). Todos os animals usam, ate 
certo ponto, esses dois mecanismos para especificar os diferentes tipos de celulas. No entanto, em alguns animals a 
especifica 9 ao citoplasmatica e dominante, enquanto outros dependempredominantemente de intera 96 es indutivas. 

O destino da maioria das celulas e determinado sequencialmente; cedo, no desenvolvimento de um embriao, a celula 
toma-se ectoderma, endoderma ou mesoderma, e, entao, cada um desses folhetos germinativos produz derivados especificos. 
Por exemplo, celulas nervosas, da pele e do olho s 6 derivam de celulas ectodermicas. As celulas da pele podem produzir 
proteinas diferentes daquelas do olho ou nervos, e certas proteinas devem ser produzidas em momentos determinados (ver 
Capitulo 5). 


Como a produ 9 ao de proteinas especificas e limitada a certos tipos de celulas em determinados momentos, assegurando, 
por exemplo, que as celulas do olho produzam as proteinas da eomea e nao as do figado? Uma forma de controlar a produ^ao 
e ter, presentes no eitoplasma, apenas certos mRNA ou proteinas. Um outro camlnho e regular a eronologla da expressao 
genlca. Os genes sao regulados por fatores de transcrl 9 ao que se Ilgam a regloes promotoras e acentuassomos adjaeentes onde 
a RNA pollmerase Inlcla a transerl 9 ao. Asslm, os fatores de transcrl 9 ao e acentuassomos determlnam onde, quando e como 
multa protelna e produzlda - atuando na transerl 9 ao. 

Um gene pode ter mats de um acentuassomo, de tal modo que um aeentuassomo trabalha em um tlpo de celula e outro em 
um tlpo dlferente. Por exemplo, ha um acentuassomo para o gene Pax6 em celulas do panereas do eamundongo e outro para 
esse gene em celulas do olho de eamundongo. Em certos tipos de eelulas, podem ser neeessarlas comblna 96 es de 
acentuassomos; ambos os exemplos do Pax6 do eamundongo requerem mats de um acentuassomo. Os acentuassomos podem 
atlvar ou reprlmlr um promotor e, asslm, ser “negatlvos” ou “sllencladores”. 

Os fatores de transcrl 9 ao agem em uma escala malor que os acentuassomos e podem llgar-se a acentuassomo ou, 
dlretamente, a promotores para controlar a transcrl 9 ao. Como os acentuassomos, os fatores de transcrl 9 ao podem reprlmlr ou 
atlvar a transcrl 9 ao. Asslm, os destlnos das celulas podem ser determinados por multlplos fatores que Interagem, como 
promotores, acentuassomos e fatores de transerl 9 ao, llgando ou desllgando a produ 9 ao de proteinas especificas em padroes 
altamente estruturados. 

A especifica^ao citoplasmatica 

O eitoplasma de umzlgoto nao e homogeneo. Ele contem componentes morfogenetlcos dlstrlbuldos de manelra deslgual, como 
mRNA e proteinas, que atuam como enzlmas ou como fatores de transcrl 9 ao. Esses eomponentes podem ser llgados ao 
cltoesqueleto. Quando a cllvagem prossegue, os mRNA e proteinas sao separados deslgualmente entre as novas celulas 
resultantes (blastomeros). Asslm, o destlno de cada eelula e especlficado pelo tlpo de eitoplasma que ela adqulre durante a 
ellvagem, e mesmo celulas Isoladas dlferenclam, posterlormente, a trajetorla Imposta pelos componentes cltoplasmatlcos. A 
espeelfiea 9 ao eltoplasmatlca, as vezes denomlnada especlfiea 9 ao autonoma, eausa o desenvolvlmento em mosaleo do 
embrlao. O termo “mosaleo” e usado porque o embrlao parece ser composto de partes que se desenvolvem 
Independentemente, emvez de partes que exercem lntera 9 ao (ver adlante). 

A espeelfiea 9 ao citoplasmatica e especlalmente notavel (e facllmente vlsuallzada) em algumas especles de tunlcados nas 
quals 0 ovo contem ate clneo tipos de eitoplasma de eores dlferentes (Flgura 8.12). Esses eltoplasmas plgmentados de cores 
dlferentes sao segregados em dlferentes blastomeros, que formarao dlferentes teeldos ou orgaos. Por exemplo, o eitoplasma 
amarelo orlglna celulas musculares, enquanto o eitoplasma clnzento equatorial produz a notoeorda e o tubo neural. O 
eitoplasma elaro produz a eplderme larval, e o eitoplasma clnzento vegetatlvo (nao vlslvel na Elgura 8.12) orlglna o Intestlno. 

Sabemos agora que o eitoplasma amarelo orlglna eelulas museulares porque eontem mRNA macho-1. Este codlfica um 
fator de transerl 9 ao que atlva outros genes, levando a forma 9 ao de museulo em celulas que descendem de celulas do 
eitoplasma amarelo. Todavla, nem todas as celulas deseendentes formam museulos; aquelas em contato com celulas cujos 
deseendentes formarao o Intestlno sao dlrlgldas ou Induzldas a destlnos dlstlntos pelo proeesso denomlnado especlfioa 9 ao 
condlelonal. 

A especifica^ao condicional 

A especlfica 9 ao condicional dlfere da citoplasmatica ou autonoma porque o destlno de uma eelula particular nao e 
determlnado ate que ela receba lnforma 9 ao da posl 9 ao de suas vlzlnhas. A celula e Induzlda a um destlno espeelfico pela 
lntera 9 ao de popula 96 es de celulas. Aindu9ao e a eapacldade de algumas celulas evoearemuma resposta de desenvolvlmento 
em outras celulas, como a mudan 9 a na forma ou no destlno celular. Por exemplo, a forma 9 ao de pelos e penas oeorre quando a 
eplderme, derlvada do eetoderma, responde a Indutores da derme subjacente, derlvada do mesoderma. Enquanto a lntera 9 ao 
requer Indutores e respostas, as lntera 96 es podem ser reelprocas, quando entao os teeldos Influenclam-se mutuamente. Os 
Indutores agem por melo de eontatos entre as proteinas de superftele de celulas adjaeentes, ou atraves de moleeulas 
dlsslpavels que se movlmentam entre eelulas. Tals moleeulas sao chamadas fatores de cresclmento e dlferencla 9 ao. A dlfusao 
das moleeulas para longe da popula 9 ao de celulas de orlgem produz um gradlente na Intensldade do slnal dlsponlvel para a 
eelula responslva. Em alguns easos, o nlvel llmlte da Intensldade do slnal e neeessarlo para uma resposta. 


Os experimentos classicos de indu^ao, citados no ensaio de abertura do capitulo, foram relatados por Hans Spemann e 
Hilde Mangold em 1924. Uma caracterlstica-chave desses experimentos foi o uso de salamandras com diferentes pigmentos 
corporeos coloridos de tal modo que tecidos do doador e do receptor (hospedeiro) podiam ser distinguidos. Quando um 
peda 90 do labio dorsal do blastoporo de uma gastrula de salamandra era transplantado na posi^ao ventral ou lateral da 
gastrula de outra, pigmentada diferentemente, ele se invaginava e desenvolvia uma notocorda e somitos. Tambem induzia o 
ectoderma hospedeiro a formar um tubo neural. Finalmente, um sistema inteiro de orgaos desenvolvia-se onde o enxerto foi 
colocado, desenvolvendo-se entao para se tornar umembriao secundario praticamente completo (Figura 8.13). Essa criatura 
era composta por parte de tecido enxertado e parte de tecido hospedeiro induzido. 

Logo se descobriu que apenas enxertos do labio dorsal do blastoporo cram capazes de induzir a forma 9 ao de um embriao 
secundario completo ou quase completo. Essa area corresponde as areas presuntivas de notocorda, somitos e mesoderma pre- 
cordal (ver Capitulo 23). Tambem se descobriu que apenas o ectoderma do hospedeiro poderia desenvolver um sistema 
nervoso no enxerto, e que a capacidade de reagir era maior no inicio do estagio de gastrula, declinando quando o embriao 
receptor envelhecia. 

Spemann designou a area do labio dorsal como o organizador pritnario porque era o unico tecido capaz de induzir o 
desenvolvimento de um embriao secundario no hospedeiro. Atualmente, muitas vezes ele e chamado de organizador de 
Spemann. Ele tambem denominou esse evento indutivo de indu9ao primaria, pois julgava que esse era o primeiro evento de 
indu 9 ao do desenvolvimento. Estudos subsequentes mostraram que muitos outros tipos de celulas originam-se por meio de 
intera 96 es indutivas, umprocesso chamado de indu9ao secundaria. 

Normalmente, celulas que se diferenciaram atuam como indutoras para celulas adjacentes nao diferenciadas. A 
cronologia e importante. Uma vez que um indutor primario da inicio a umpadrao de desenvolvimento especifico em algumas 
celulas, seguem-se numerosas indu 96 es secundarias. Surge entao um padrao sequencial de desenvolvimento que envolve nao 
apenas indu 96 es, mas tambem movimento, mudan 9 as nas propriedades adesivas e prolifera 9 ao das celulas. Nao ha umpainel 
de controle principal direcionando o desenvolvimento, mas sim uma sequencia de padroes locals, na qual uma etapa no 
desenvolvimento e uma subunidade da outra. Ao mostrar que cada etapa na hierarquia de desenvolvimento e uma preliminar 
necessaria para a seguinte, os experimentos de indu 9 ao de Hans Spemann situam-se entre os eventos mais importantes da 
embriologia experimental. 
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Figura 8.12 Clivagem bilateral em embrioes de tunicados. A primeira divisao de clivagem fragmenta igualmente o 
citoplasma distribuido de forma assimetrica entre os dois primeiros blastomeros, estabelecendo o que vira a 
constituir os lados direito e esquerdo do animal adulto. A simetria bilateral do embriao e mantida por meio das 
divisoes subsequentes de clivagem. 




Figura 8.13 Experimento do organizador primario de Spemann e Mangold. O animal hospedeiro nao era 
pigmentado, mas o doador tinha pigmentagao escura, de mode que a fonte do tecido pode ser determinada pela 
cor. 

A especificagao sincicial 

O sincicio ocorre quando uma simples membrana celular circunda muitos nucleos. Um exemplo familiar de sineicio e o ovo 
eentroleeito tipieo da mosea-das-fimtas do genero Drosophila (ver Figura 8.9). Finalmente, no desenvolvimento de insetos, o 
sineicio e celularizado, mas ocorrem alguns processos do desenvolvimento antes desse ponto. A especificagao sincicial e 
semelhante a especificagao condicional, porem as moleculas que influenciam o destino celular difundem-se dentro do 
citoplasma de uma unica celula grande e ndo entre as celulas. Especies de Drosophila sao modelos de organismos para 
estudos de genetica e desenvolvimento, de tal modo que muitos principios do padrao de formagao embrionaria foram 
descobertos emembrioes sinciciais. 

A expressAo genica durante o desenvolvimento 

Ja que cada celula, com poucas excegoes, recebe o mesmo material genetico, a especificagao dos destinos celulares deve 
envolver a ativagao de combinagoes diferentes de genes em celulas distintas. For essa razao, a compreensao do 
desenvolvimento e, basicamente, um problema do entendimento da genetica envolvida; assim, nao e de surpreender que a 
genetica do desenvolvimento foi estudada primeiro em Drosophila. Esses estudos foram repetidos em diversos outros 
modelos animals, como o nematodeo Caenorhabditis elegans, o peixe Danio rerio, a ra Xenopus laevis, o galo-domestico 
Gallus gallus e o camundongo Mus musculus. Apesquisa sugere que a epigenese continua emtres estagios gerais: formagao 
do padrao, determinagao da posigao no corpo e indugao dos membros e orgao apropriados para a dada posigao. Cada estagio 
e guiado por gradientes de produtos genicos que funcionam como morfogenos. Os morfogenos sao moleculas dissipaveis que 
criam um gradiente de concentragao quando elas se movem para longe da fonte. A posigao da celula em um gradiente de 
concentragao de um ou mais morfogenos determina seu destino. As celulas respondem apenas a gradientes de concentragao 
acima de umnivel inicial. 

A formagao do padrao 

O primeiro passo na organizagao do desenvolvimento de um embriao e a formagao do padrao pela especificagao dos eixos 
corporeos: eixos rotrocaudal (anteroposterior), direito-esquerdo e dorsoventral. Como Spemann demonstrou em salamandras, 
0 eixo anteroposterior do embriao e determinado pelo organizador de Spemann, localizado no crescente cinzento de umzigoto. 





Na Drosophila, o eixo anteroposterior e determinado mesmo antes de o ovulo ser fertilizado. Christiane Nusslein-\blhard e 
sens eolegas, na Alemanha, deseobriram que essa determina 9 ao deve-se a um gradiente de mRNA que e seeretado no interior 
do ovulo pelas eelulas nutritivas da eelula-mae. O ooeito divide-se varias vezes por mitose, antes da fertiliza^ao, para formar 
as eelulas nutritivas. As eelulas produzidas sao, geneticamente, identicas entre si e ao ooeito. Bias permanecem 
intereoneetadas e, finalmente, contribuem para o ooeito eomtodo o seu citoplasma e eonstituintes. Nas eelulas nutritivas, um 
mRNA envolvido na espeeifica 9 ao da regiao anterior do embriao, que finalmente formara a regiao da eabe 9 a, e transerito de 
umgene chamado bicoid. Apos a fertiliza 9 ao do ovo, o mRNA bicoid e traduzido emuma proteina morfogena ehamada bicoid 
(nao italico) que se liga a certos outros genes. Os produtos desses genes, por sua vez, ativam outros em cascata que, enfim, 
causa a produ 9 ao de um gradiente anteroposterior. 

Outro gene, nanos, esta envolvido em especificar a regiao posterior do embriao que esta destinada a se tornar a regiao 
abdominal da larva. Bicoid e nanos sao dois dos cerca de 30 genes maternos que controlama forma 9 ao do padrao no embriao 
e permitem a uma mosca distinguir sua cabe 9 a da sua cauda. Os embrioes mutantes bicoid, que nao produzem o morfogeno, 
desenvolvem-se sem cabe 9 a; aqueles que nao produzem nanos nao tern abdome. Alguns dos genes maternos tambem 
especificam um segundo eixo dorsoventral que permite a mosca distinguir seu dorso do seu ventre. Por exemplo, o gene short 
gastrulation dirige o desenvolvimento de estruturas ventrais, como o cordao nervoso. Claramente, a natureza heterogenea do 
ovulo e critica para o desenvolvimento: os gradientes em morfogenos fornecidos pela mae definem os eixos para o 
desenvolvimento subsequente, emque momenta os genes zigoticos sao ativados nos nucleos do embriao. 

Uma das mais excitantes descobertas na genetica do desenvolvimento foi que os genes do desenvolvimento dos 
vertebrados e de muitos outros animais sao semelhantes aqueles da Drosophila', eles estao presentes emuma grande variedade 
de animais. Por exemplo, um gene similar ao bicoid e importante na forma 9 ao do padrao nos vertebrados. Todavia, nos 
vertebrados o gene, chamado Pitx2, determina o posicionamento de certos orgaos intemos do lado esquerdo ou direito do 
corpo. As muta 96 es no Pitx2 de ras, galinhas e camundongos podemsituar o cora 9 ao e o estomago no lado direito, emvez de 
no esquerdo. Tais muta 96 es podem explicar uma reversao da posi 9 ao dos orgaos que, as vezes, ocorre emhumanos. Pitx2, por 
sua vez, e ativado por uma proteina produzida pelo gene sonic hedgehog {Shh), que e semelhante a um gene de Drosophila 
chamado hedgehog (o nome hedgehog refere-se a aparencia eri 9 ada das moscas-das-frutas sem o gene. O ‘"sonic” vem do 
personagem de videogame “Sonic the Hedgehog”). Nos vertebrados, o sonic hedgehog e ativado no lado esquerdo apenas na 
extremidade anterior da linha primitiva, que determina o eixo anteroposterior (ver Figura 8.21). A short gastrulation tambem 
apresenta uma contrapartida nos vertebrados - o gene chordin, que produz uma das proteinas do organizador de Spemann. Os 
genes criticos para o desenvolvimento em uma serie consideravel de organismos sao chamados as vezes de “genes kit de 
ferramentas”. 

Na Drosophila, assim como em outros artropodes, vermes anelideos, cordados e em poucos outros grupos, um aspecto 
importante do padrao de forma 9 ao ao longo do eixo anteroposterior e a segmenta9ao, tambem ehamada de metameria. A 
segmenta 9 ao e a divisao do corpo em segmentos distintos ou metameros (ver Figura 9.6, no Capitulo 9). Os segmentos sao 
identicos no inicio do desenvolvimento, mas, posteriormente, a ativa 9 ao de diferentes combina 96 es genicas induz cada 
segmento a formar estruturas diferentes. Por exemplo, o segmento anterior dos embrioes de insetos forma antenas, olhos e 
partes da boca, enquanto segmentos mais posteriores formampatas. Nos insetos, os segmentos sao evidentes, mas, empeixes, 
a segmenta 9 ao e aparente apenas nos somitos que produzem estruturas que se repetem, como vertebras e faixas musculares 
(miomeros) (ver Figura 24.24, no Capitulo 24). 'Ha. Drosophila, o numero e a orienta 9 ao dos segmentos sao controlados pelos 
genes de segmenta9ao. Existemtres classes de genes de segmenta 9 ao: gap, de regra dos pares e de polaridade segmentar. Os 
genes gap sao ativados primeiro e dividem o embriao em regioes, como cabe 9 a, tarax e abdome. Os genes de regra dos 
pares dividem essas regioes em segmentos. Finalmente, os genes de polaridade segmentar, como hedgehog, organizam as 
estruturas, da posi 9 ao anterior para a posterior, no interior de cada segmento. 

Os genes homeoticos e Hox 

Os genes de segmenta 9 ao, aparentemente, regulama expressao de outros genes, assegurando que eles sejamativos apenas nos 
segmentos apropriados. Tais genes especificos do segmento sao chamados de genes homedticos. As muta 96 es em genes 
homedticos, denominadas muta96es homeoticas, situam os apendices ou outras estruturas na parte errada do corpo. Por 


exemplo, na Drosophila o gene homeotieo Antennapedia, que auxilia a ativar o desenvolvimento das patas, normalmente esta 
ativo apenas no torax. Se o gene Antennapedia e ativado por uma muta 9 ao homeotica na eabe^a de uma larva de mosca, a 
mosea adulta tera patas no lugar das antenas (Figura 8.14). O Antennapedia e alguns outros genes homeoticos, assim como 
muitos outros genes envolvidos no desenvolvimento, ineluem uma sequeneia de DNA com 180 pares de bases, denominada 
homeobox. O homeobox produz a parte de uma protelna que se liga ao DNA de outros genes, ativando ou bloqueando sua 
expressao. 

Varies outros genes homeoticos e nao homeoticos que estao agrupados no mesmo cromossomo de Drosophila, junto ao 
Antennapedia, tambem ineluem um homeobox. Os genes nesse agrupamento sao denominados genes Horn. Estes nao codificam 
membros e orgaos especificos. Em vez disso, eles funcionam especificando a localiza^ao no corpo ao longo do eixo 
anteroposterior. Curiosamente, a ordem dos genes Horn no agrupamento dentro do cromossomo e a mesma ordem na qual sao 
expresses ao longo do comprimento do corpo (Eigura 8.15). Uma das mais notaveis descobertas do fimdo seculo 20 foi que 
genes semelhantes aos genes Horn de Drosophila ocorrem cm outros insetos, assim como em cordados e animals nao 
segmentados como a hidra e os vermes nematodeos. Eles tambem ocorrem em plantas e leveduras, e talvez em todos os 
eucariotas. Esses genes nos outros organismos que nao a Drosophila foram denominados de genes Hox, mas atualmente todos 
eles sao assim denominados. Amaioria dos genes Hox ocorre em agrupamentos emum cromossomo. Os mamiferos temquatro 
agrupamentos, cada um em um cromossomo diferente, com 9 all genes Hox cada (Figura 8.15). Como na Drosophila, dentro 
de um agrupamento a sequeneia de genes Hox segue a mesma ordem anteroposterior na qual estao expressos no corpo. 



Figura 8.14 A Cabega de uma mosca-da-fruta normal com duas antenas. B. Cabega de uma mosca-da-fruta 
com um par de patas crescendo das concavidades na cabega onde normalmente crescem as antenas. O gene 
homeotieo Antennapedia especifica normalmente o segundo segmento toracico (com patas), mas a mutagao 
dominante desse gene leva a esse fenotipo bizarre. 

A morfogenese dos membros e orgaos 

Os genes Hox e outros homeobox tambem representam um papel na modelagem particular de orgaos e membros. Como 
mostrado nas Figuras 8.15 e 8.16, por exemplo, as regioes do cerebro e a identidade dos somitos sao especificadas por genes 
homeobox e Hox especificos. Muitos outros genes de desenvolvimento, que tambem estao envolvidos na formagao do padrao 
para todo o corpo, tambem ajudam a formar 6rgaos e membros particulares, produzindo gradientes de morfdgenos. Um 
exemplo, que tern sido estudado por Cheryll Tickle e sens colegas na University College de Londres, e a formagao e o 
desenvolvimento de brotos de membros em galinhas. Eles descobriram que um novo broto de membro pode ser induzido a 
crescer na lateral de uma galinha, implantando uma gota de fator de crescimento de fibroblasto (ECE). Esse resultado significa 
que os membros sao induzidos, normalmente, a se desenvolver pela ativagao de um gene para ECE em locals adequados do 
corpo. Para que um broto de membro desenvolva uma asa ou uma pata, isso depende de o ECE ser aplicado em diregao 
anterior ou posterior da galinha. 
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Figura 8.15 Homologia de genes Hox em insetos e mamiferos. Tanto nos insetos (mosca-das-frutas) como nos 
mamiferos (camundongo), esses genes controlam a subdivisao do embriao com destinos diferentes, durante o 
desenvolvimento, ao longo do eixo anteroposterior. Os genes que contem homeobox situam-se em urn unico 
cromossomo da mosca-das-frutas, e em quatro cromossomos separados no camundongo. As homologias 
claramente definidas entre os dois e as partes do corpo sobre as quais eles se expressam estao representadas 
em cores. As areas em branco simbolizam locais onde e dificil identificar homologias especificas entre os dois. 
Os genes Hox aqui mostrados representam apenas urn pequeno subconjunto de todos os genes homeobox. 

O FCF tambem age na modelagem do membro. Ele e secretado por celulas em um sulco ectodermico apical na 
extremidade do broto de membro. O FCF atua como um morfogeno que estabelece um gradiente desde a crista ectodermica 
apical ate a base do broto do membro. Esse gradiente ajuda a estabelecer o eixo proximodistal - um dos tres eixos que guiam 
0 desenvolvimento de um membro (Figura 8.17). Os dedos as maos ou os pes desenvolvem-se na extremidade do eixo 
proximodistal com nivel de FCF mais alto. Um eixo anteroposterior e estabelecido por um gradiente de sonic hedgehog e 
assegura que dedos desenvolvam-se em ordem adequada. Finalmente, WntVa, uma proteina produzida por um gene que e 
similar ao gene de polaridade de segmento wingless na Drosophila, ajuda a determinar o eixo dorsoventral. O WntVa torna o 
lado dorsal da asa oupe diferente do lado ventral. 
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Figura 8.16 Como a inibigao de uma proteina reguladora do homeodominio altera o desenvolvimento normal do 
sistema nervoso central de urn girino de ra. Quando a proteina (codificada por uma sequencia de DNA homeobox 
conhecida como XIHbox 1) foi inativada por meio de anticorpos direcionados contra ela, a area que deveria 
tornar-se a parte anterior da medula espinal transformou-se na regiao posterior do cerebro. 
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Figura 8.17 Morfogenese no broto do urn membro de urn vertebrado. O esqueleto de urn membro formado de 
galinha e mostrado para orientagao. Tres eixos sao estabelecidos no broto de urn membro: urn eixo proximodistal 
pelo fator de crescimento de fibroblasto (FCF) proveniente da crista ectodermica apical; urn eixo anteroposterior 
pela proteina sonic hedgehog da zona de atividade polarizada; e urn eixo dorsoventral pela proteina Wnt7a 
oriunda do ectoderma dorsal. 














OS PADROES DE DESENVOLVIMENTO NOS ANIMAIS 

Ha 34 filos de animais, como mostrado no cladograma na contracapa. Como esses taxons deseendem de um ancestral comum 
multicelular, espera-se que alguns aspectos do desenvolvimento sejam compartilhados entre eles. Quais aspectos do 
desenvolvimento sao compartilhados? A presen 9 a de um estagio de blastula no desenvolvimento e uma homologia animal 
fundamental (ver cladograma na contracapa). Todos os animais metazoarios, desde esponjas ate cordados, produzem alguma 
forma de blastula apos a clivagem 

Examine a base do cladograma na contracapa ate encontrar o carater “diploblastico”. Esse termo refere-se a forma 9 ao de 
dois folhetos germinativos durante o desenvolvimento: ectoderma e endoderma. Nos placozoarios, cnidarios e ctenoforos, 
formam-se apenas esses dois folhetos. Os cnidarios, como as anemonas-do-mar, corais e medusas, sao familiares a maioria 
das pessoas, mas os placozoarios e ctenoforos sao menos conhecidos. Descrevemos a biologia dos membros de todos os filos 
animais nos Capitulos 12 a 28. 

Examine a base do cladograma na contracapa para encontrar o carater “Bilateria triblastico”. O termo “biblastico” 
refere-se a forma 9 ao de tres folhetos germinativos durante o desenvolvimento: ectoderma, mesoderma e endoderma. Trinta 
filos animais compartilham essa caracteristica do desenvolvimento. Esses filos sao tambem simetricos bilateralmente, o que 
significa que apenas um piano de simetria os divide em duas metades, que sao imagens especulares uma da outra. Discutimos 
simetria e outros aspectos da arquitetura corporea no Capitulo 9. 

Examine os colchetes no topo do cladograma na contracapa para descobrir animais triblasticos simebicos bilateralmente, 
que estao divididos em dois dados principais: Protostomia e Deuterostomia. Os organismos pertencentes a esses dados sao 
chamados protostomios e deuterostomios, respectivamente. Os nomes desses dois grupos referem-se a ouba caracteristica do 
desenvolvimento: a origem da abertura embrionaria, que se torna a boca do adulto (Gr. stoma, boca). A primeira abertura 
embrionaria, o blastoporo, torna-se a boca nos protostomios (Gr. protos, primeiro). A segunda abertura embrionaria torna-se a 
boca nos deuterostomios (Gr. deuteros, segundo), enquanto o blastoporo se torna o anus. Caramujos e minhocas, entre muitos 
oubos, sao protostomios. Esbelas-do-mar, peixes, ras, humanos e oubos mamiferos sao representantes dos deuterostomios. 

Em geral, os protostomios e deuterostomios sao distintos por quabo questoes do desenvolvimento: (1) Na clivagem do 
embriao, as celulas formam um padrao espiral ou radial? (2) Apos a clivagem, o destino de cada celula e decidido 
primariamente por especifica 9 ao citoplasmatica, produzindo clivagem em mosaico, ou primariamente por especifica 9 ao 
condicional, produzindo clivagem reguladora? (3) Qual e o destino do blastoporo embrionario - ele se torna a boca ou o anus 
no animal adulto? e (4) Se existe celoma, ele se desenvolve por forma 9 ao esquizocelica ou forma 9 ao enterocelica? A maioria 
dos protostomios compartilha um conjunto de caracteristicas do desenvolvimento que inclui clivagem espiral em mosaico, 
forma 9 ao da boca a partir do blastoporo e desenvolvimento do celoma por esquizocelia (Figura 8.18). A maioria dos 
deuterostomios compartilha um conjunto de caracteristicas do desenvolvimento que inclui a clivagem radial reguladora, a 
forma 9 ao do anus a partir do blastoporo e o desenvolvimento de um celoma por enterocelia (Figura 8.18). 
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Figura 8.18 Tendencias do desenvolvimento de lofotrocozoarios protostomios (platelmintos, anelideos, moluscos 
etc.) e deuterostomios. Essas tendencias sao muito modificadas em alguns grupos, como, por exempio, os 
vertebrados. A clivagem nos mamiferos e rotacional, em vez de radial; nos repteis, aves e muitos peixes, a 
clivagem e discoidal (ou discoide). Os vertebrados tambem desenvolveram uma maneira derivada de formagao do 
celoma, que e basicamente esquizocelico. 

O desenvolvimento protostomio 

Examine os colchetes sob o cabegalho “Protostomia”, no topo do cladograma na contracapa, para descobrir que os 
protostomios estao divididos emdois elados: Lophotrochozoa e Eedysozoa. O elado lofotrocozoario de protostomios eontem 
os vermes segmentados, moluscos (caramujos, lesmas, mariscos, polvos e seus parentes) e varios taxons menos familiares. O 
nome desse elado designa duas caracteristicas presentes em alguns membros do grupo; uma espira de tentaculos em forma de 
ferradura, chamada lofoforo (ver Capitulo 15), e uma larva trocofora (ver Capitulo 16). Os lofotrocozoarios desenvolvem-se, 
normalmente, por meio das quatro caracteristicas protostomias descritas anteriormente. 

Os membros do outro elado, protostomios ecdisozoarios, incluem os artrdpodes (insetos, aranhas, caranguejos e seus 
parentes), nematddeos e outros taxons que tambem mudam seus exoesqueletos. O nome desse elado refere-se a muda da 
cuticula, ecdise (Gr. ekdyo, despir-se). 


Padroes de clivagem 


A clivagem espiral (ver Eigura 8.18) ocorre na maioria dos protostomios. Os blastomeros solfem uma clivagem obliqua de, 
aproximadamente, um angulo de 45° ao eixo animal-vegetativo, produzindo quartetos de celulas que se organizam sobre os 
sulcos entre as celulas da camada subjacente. A camada superior de celulas parece fora do lugar (deslocada em espiral) em 
relagao a inferior (Figura 8.18). Alem disso, os blastomeros que solfem clivagem espiral agrupam-se de maneira muito mais 
unida entre si, como bolhas de sabao, emvez do contato leve comum a muitos blastomeros que solfem clivagem radial (Figura 









8.18). 

O desenvolvimento em mosaico, como resultado de especifica 9 ao citoplasmatica, predomina na maioria dos 
protostomios lofotrocozoarios (Figura 8.18). A medida que a clivagem acontece, os determinantes morfogeneticos no interior 
do citoplasma sao divididos desigualmente entre as celulas. Quando um blastomero especifico e isolado dos demais do 
embriao, ele ainda forma as estruturas caracteristicas decididas pelos determinantes morfogeneticos que ele contem (Figura 
8.19). Na ausencia de um blastomero particular no animal normalmente formado, em geral faltarao aquelas estruturas 
produzidas por aquele blastomero, de tal modo que ele nao pode desenvolver-se normalmente. Esse padrao e chamado de 
desenvolvimento em mosaico porque o embriao parece ser um mosaico de partes que se diferenciam independentemente. 

Muitos ecdisozoarios nao exibem clivagem espiral; em alguns aparece clivagem radial e, em outros, como os insetos, a 
clivagem nao e nem espiral nem radial, mas superficial (Figura 8.9). A clivagem superficial e acompanhada pela 
especifica^ao sincicial quanto ao destino celular. 
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Figura 8.19 Clivagem em mosaico e clivagem reguladora. A Clivagem em mosaico. Em um molusco, quando os 
blastomeros sao separados, cada um origina apenas uma parte do embriao. O tamanho maior de uma das larvas 
defeituosas e resultado da formagao de um lobo polar (P) composto de citoplasma claro do polo vegetativo, 
recebido apenas por esse blastomero. B. Clivagem reguladora. Cada um dos blastomeros iniciais (como os de 
ourigo-do-mar), quando separado dos demais, desenvolve-se em uma pequena larva pluteo. 


Destino do blastoporo 


Um protostomio (Gr. protos, primeiro, + stoma, boca) e assim denominado porque o blastoporo torna-se a boca, e a segunda 
abertura, semnome, torna-se o anus. 


Formafdo do celoma 

Nos protostomios, antes da formagao do celoma, forma-se uma faixa de tecido mesodermico, circundando o intestino. A 
cavidade celomatica no seu interior, se presente, forma-se por esquizocelia. Para formar o mesoderma, celulas endodermicas 
originam-se ventralmente no labio do blastoporo (Figura 8.18) e movem-se por meio de ingressao, no espago entre as paredes 
do arquentero (endoderma) e externa do corpo (ectoderma). A ingressao ocorre quando as celulas migram, individualmente, 
para dentro do embriao. Essas celulas dividem-se e depositam novas celulas, denominadas precursores mesodermicos, entre 
as duas camadas celulares existentes - endoderma e ectoderma (ver Eigura 8.20C). As celulas em proliferagao tornam-se o 
mesoderma. Estudos meticulosos de linhagens celulares, executados pelos embriologistas, estabeleceram que, em muitos 
organismos com clivagem espiral, por exemplo platelmintos, caramujos e organismos aparentados, esses precursores 
mesodermicos originam-se de um blastomero grande, denominado celula 4d, que esta presente em um embriao composto por 
29 a 64 celulas. 

Alguns protostomios nao desenvolvem celoma. Os platelmintos, como Planaria, desenvolvem um estagio de gastrula 
precoce e, entao, formam a camada mesodermica, como acaba de ser descrito. O mesoderma preenche completamente a 





blastocele e nunca forma o celoma (ver Figura 9.3). Os animais desprovidos de celoma sao denominados acelomados. Em 
outros protostomios, o mesoderma reveste apenas um lado da blastocele, deixando uma blastoeele eheia de llquido proximo 
ao intestino (ver Figura 9.3). Tal eavidade preenehida por liquido cireundando o intestino e denominada pseudocelotna (Gr. 
pseudes, falso, + koilos, eavidade); ela e limitada, na sua borda interior, pelo revestimento endodermico do intestino e, na sua 
borda externa, por uma camada de mesoderma proxima ao eetoderma. Assim, um pseudoceloma tern mesoderma apenas de um 
lado, enquanto o celoma verdadeiro e uma eavidade eheia de liquido, eircundada completamente por mesoderma (ver Figura 
9.3). Discutimos, commais detalhes, os pianos corporeos aeelomado e pseudoeelomado no Capitulo 9. 
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Figura 8.20 Estagios de blastula e de gastrula em embrioes de estrela-do-mar, ra, verme nemertino, galinha e 
camundongo. As setas indicam a diregao dos movimentos celulares para formar o mesoderma. 

Para protostomios celomados, como minhocas e caramujos, a camada mesodermica forma-se como ha pouco descrito, e o 
celoma e formado por esquizocelia (Gr. schizein, rachar, + koilos, cavidade). O celoma origina-se, como o nome sugere. 
















quando a faixa mesodermica emtorno do tubo digestive racha e abre-se centralmente (Figura 8.18). O celoma recolhe fluido. 

O desenvolvimento deuterostomio 

Padroes de clivagem 

A clivagem radial (Figura 8.18) e assim chamada porque as celulas embrionarias sao organizadas emsimetria radial emtomo 
do eixo animal-vegetativo. Na clivagem radial de estrelas-do-mar, o primeiro piano de clivagem passa justamente pelo eixo 
animal-vegetativo, produzindo duas celulas-filhas identicas (blastomeros). Para a segunda divisao de clivagem, formam-se 
sulcos simultaneamente nos dois blastomeros orientados paralelamente ao eixo animal-vegetativo (mas perpendicular ao 
primeiro sulco de clivagem). Os proximos sulcos de clivagem formam-se simultaneamente nos quatro blastomeros-filhos, 
dessa vez orientados perpendicularmente ao eixo animal-vegetativo, produzindo duas fileiras de quatro celulas cada. A fileira 
superior de celulas acomoda-se diretamente sobre a fileira de celulas abaixo dela (Figura 8.18). As clivagens subsequentes 
produzemumembriao composto por varias fileiras de celulas. 

Umsegundo aspecto relaciona-se como destino dos blastomeros isolados. Se uma celula e removida da massa, as outras 
celulas continuam desenvolvendo-se para produzir um organismo normal? Lembre-se de que tal celula nao pode desenvolver- 
se nos protostomios. A maioria dos deuterostomios utiliza a especifica 9 ao condicional que conduz ao desenvolvimento 
regulador. Aqui, o destino de uma celula depende de sua intera^ao com as celulas vizinhas, mais propriamente do que com 
qual parte do citoplasma ela adquiriu durante a clivagem Nesses embrioes, ao menos no inicio do desenvolvimento, cada 
celula e capaz de produzir um embriao completo se separada das outras celulas (Figura 8.19). Em outras palavras, um 
blastomero inicial tern, originalmente, a habilidade de seguir mais de uma trajetoria de diferencia 9 ao, mas sua intera 9 ao com 
outras celulas limita seu destino. Se um blastomero e removido de um embriao no inicio do desenvolvimento, os blastomeros 
remanescentes podem alterar sens destinos normals para compensar o blastomero perdido e produzir um organismo completo. 
Essa adaptabilidade e denominada desenvolvimento regulador. Os gemeos identicos humanos resultam de desenvolvimento 
regulador. A separa 9 ao de dois blastomeros, precocemente no desenvolvimento, permite desenvolver dois embrioes 
geneticamente identicos (ver Capitulo 7). 

Destino do blast op oro 

Um embriao deuterostomio (Gr. deuteros, segundo, + stoma, boca) desenvolve-se por meio de estagios de blastula e gastrula, 
e forma umtubo digestivo completo. O blastoporo torna-se o anus, e uma segunda abertura, semnome, torna-se a boca, como 
indicado pela raiz da palavra no nome desse grupo. 

Formafdo do celoma 

A caracteristica final dos deuterostomios diz respeito a origem do celoma. Na enterocelia (Gr. enteron, intestino, + koilos, 
cavidade), tanto mesoderma como celoma sao formados ao mesmo tempo. Na enterocelia, a gastrula 9 ao come 9 a comumlado 
da blastula dobrando-se para o interior para formar o arquentero ou cavidade digestiva. A medida que o arquentero se alonga 
para dentro, os lados do arquentero dilatam-se para fora, expandindo-se em compartimentos celomaticos em forma de bolsas 
(Eigura 8.18). O compartimento celomatico separa-se para formar um espa 90 limitado por mesoderma circundando o tubo 
digestivo (Figura 8.18). Esse espa 90 e preenchido por fluido. Notar que as celulas que formam o celoma, durante a 
enterocelia, surgemde regiao diferente do endoderma daquela que forma o celoma durante a esquizocelia (Figura 8.18). 

Exemplos de desenvolvimento deuterostomio 

Emlinhas gerais, dependendo do animal emestudo e da quantidade de vitelo, o desenvolvimento deuterostomio ja apresentado 
varia emalguns de seus detalhes. Alguns exemplos de sequencias de desenvolvimento especifico ilustramessa varia 9 ao. 
Varia9ao na clivagem deuterostomia. O padrao tipico dos deuterostomios e a clivagem radial, mas as ascidias (tambem 
chamadas de tunicados) exibem clivagem bilateral. Nos ovulos de ascidias, o eixo anteroposterior esta estabelecido antes da 
fertiliza 9 ao pela distribui 9 ao assimetrica de varies componentes citoplasmaticos (Figura 8.12). O primeiro sulco de clivagem 
passa atraves do eixo animal-vegetativo, definido pela riqueza de vitelo no polo vegetativo, dividindo o citoplasma 
assimetricamente distribuido, igualmente, entre os dois primeiros blastomeros. Assim, a primeira clivagem separa o embriao 
em seus futuros lados direito e esquerdo, estabelecendo sua simetria bilateral (dai o nome clivagem bilateral holoblastica). 
Cada divisao sucessiva orienta-se segundo esse piano de simetria, e a metade formada do embriao em um dos lados da 
primeira clivagem e a imagem especular da metade do embriao do outro lado. A especifica 9 ao citoplasmatica tambem 
infiuencia intensamente o desenvolvimento inicial dos embrioes de ascidia, em contraste com a maioria dos embrioes 


deuterostomios. 

A maioria dos mamiferos apresenta ovos isolecitos; ha pouco vitelo, pois os nutrientes serao supridos pela mae via 
placenta (ver Capitulo 7). Eles tern um padrao unico de clivagem holoblastica denominada clivagem rotacional, assim 
chamado por causa da orienta^ao dos blastomeros, um cm rela^ao ao outro, durante a segunda divisao de clivagem (ver o 
desenvolvimento do eamundongo na Figura 8 . 8 E). A elivagem nos mamiferos e um processo mais lento do que em qualquer 
outro grupo animal. Nos humanos, a primeira divisao completa-se cerca de 36 h ap 6 s a fertiliza 9 ao (comparado eom eerea de 
1 h e meia no ouri 90 -do-mar), e as divisoes seguintes seguem-se em intervalos de 12 a 24 h. Como na maioria dos outros 
animais, o primeiro piano de clivagem passa atraves do eixo animal-vegetativo para gerar um embriao de duas celulas. No 
entanto, durante a segunda clivagem, um desses blastomeros divide-se meridionalmente (atraves do eixo animal-vegetativo), 
enquanto o outro se divide equatorialmente (perpendieular ao eixo animal-vegetativo). Desse modo, o piano de clivagem em 
umblastomero solfe rota 9 ao de 90° eomrela 9 ao ao piano de clivagem do outro blastomero (dai o nome clivagem rotaeional). 
Alem disso, as primeiras divisoes sao assineronas; nem todos os blastomeros dividem-se ao mesmo tempo. Assim, os 
embrioes de mamiferos nao necessariamente aumentam de dois para quatro e para oito blastomeros, mas Ifequentemente 
eontem numeros impares de celulas. Ap 6 s a terceira divisao, as eelulas subitamente assumem uma oonfigura 9 ao fortemente 
eompaeta, estabilizada por jun 96 es firmes entre as eelulas mais superficiais do embriao. Essas celulas externas formam o 
trofoblasto. O trofoblasto nao e parte do embriao propriamente dito, mas formara a por 9 ao embrionaria da plaeenta, quando o 
embriao se implantar na parede uterina. As celulas que verdadeiramente dao origem ao embriao em si formam-se a partir da 
eamada interna, denominada massa celular interna (ver o estagio de blastula na Figura 8.20E). Essas celulas sao 
indifereneiadas, de tal modo que seus destines nao sao limitados: elas sao tambem ehamadas “eelulas-tronoo”. 

Os ovos telolecitos de repteis, aves e muitos peixes dividem-se por clivagem discoidal (diseoide). Devido a grande 
massa de vitelo desses ovos, a clivagem e eonfmada a um pequeno diseo citoplasmatieo situado sobre um montieulo de vitelo 
(ver desenvolvimento do embriao de galinha na Figura 8 . 8 D). Os primeiros suleos de elivagem dividem o diseo de eitoplasma 
de maneira a originar uma eamada uniea de eelulas denominada blastoderma. As elivagens subsequentes dividem o 
blastoderma emcineo ou seis eamadas de eelulas (Figura 8.20D). 

Varia 96 es na gastrula 9 ao deuterostomia, Nas estrelas-do-mar, a gastrula 9 ao tern inieio quando toda a area vegetativa da 
blastula achata-se, para formar a placa vegetativa (uma lamina de tecido epitelial). Esse evento e seguido por um processo 
denominado invagina 9 ao, no qual a plaea vegetativa dobra-se para dentro, projetando-se cerea de um ter 90 do trajeto no 
interior da blastocele, formando o arquentero (Figura 8.20A). A forma 9 ao do eeloma e tipiea de enteroeelia. Como o 
arquentero eontinua a se alongar em dire 9 ao ao polo animal, sua extremidade anterior expande-se em duas vesiculas 
eelomaticas em forma de bolsa. Essas vesieulas separam-se para formar os eompartimentos eelomatieos direito e esquerdo 
(Figura 8.20A). 

O ectoderma da origem ao epitelio da superfieie do eorpo e ao sistema nervoso. O endoderma origina o revestimento 
epitelial do tubo digestivo. A forma 9 ao de bolsas externas ao arquentero e a origem do mesoderma. Esse terceiro folheto 
germinativo formara os sistemas muscular e reprodutivo, o peritonio (revestimento dos eompartimentos eelomatieos) e as 
plaeas ealearias do endoesqueleto da estrela-do-mar. 

As ras sao deuterostomias eom clivagem radial, mas os movimentos morfogeneticos da gastrula 9 ao sao altamente 
influenoiados pela massa de vitelo inerte no hemisferio vegetativo do embriao. As elivagens ocorrem mais lentamente nesse 
hemisferio, de modo que a blastula resultante e eonstituida por muitas celulas diminutas, no hemisferio animal, e de poueas 
eelulas grandes, no hemisferio vegetativo (Figuras 8 . 8 B e 8.20B). A gastrula 9 ao nos anftbios tern inieio quando as celulas 
loealizadas no futuro lado dorsal do embriao invaginam-se para constituir um blastdporo em forma de fenda. Portanto, do 
mesmo modo que nas estrelas-do-mar, a invagina 9 ao inieia a forma 9 ao do arquentero, mas a gastrula 9 ao dos anftbios oome 9 a 
na zona marginal da blastula, onde os hemisferios animal e vegetativo se eneontram e onde ha menor quantidade de vitelo do 
que na regiao vegetativa. A gastrula 9 ao prossegue quando as laminas de eelulas na zona marginal voltam-se para dentro, sobre 
0 labio do blastdporo, e desloeam-se para dentro da gastrula para formar o mesoderma e o endoderma. Os tres folhetos 
germinativos agora formados sao as eamadas estruturais primarias, que tern um papel erueial na difereneia 9 ao posterior do 
embriao. Os destinos das celulas de cada folheto sao limitados a derivados espeeifieos no adulto, eomo diseutido mais adiante 


(Figura 8.27). 

Nos embrioes de aves e de outros repteis (Figura 8.20D), a gastrula 9 ao inicia-se como espessamento do blastoderma na 
por 9 ao caudal do embriao, que migra para frente para formar a linh a primitiva (Figura 8.21). A linha primitiva torna-se o eixo 
anteroposterior do embriao e o eentro de ereseimento inieial. A linha primitiva e homologa ao blastoporo dos embrioes de ra, 
mas, na galinha, ele nao se abre em uma eavidade digestiva, devido a obstru 9 ao eausada pela massa de vitelo que se situa 
embaixo do blastoderma. O blastoderma e eonstituido de duas eamadas (epiblasto e hipoblasto) eom a blastoeele entre elas. 
As eelulas do epiblasto movem-se eomo uma lamina em dire 9 ao a linha primitiva, e, em seguida, passam por eima da margem 
e migram eomo eelulas distintas no interior da blastoeele. Essas eelulas migratorias separam-se em dois grupos. Um grupo de 
eelulas move-se para regioes mais profundas (desloeando o hipoblasto ao longo da linha mediana) e forma o endoderma. O 
outro grupo move-se entre o epiblasto e o hipoblasto para formar o mesoderma. As eelulas na superfteie do embriao eompoem 
0 eetoderma. O embriao tern agora tres folhetos germinativos, que, nesse momento, estao ordenados sob a forma de eamadas, 
eomo eetoderma no topo e o endoderma na parte inferior. Entretanto, esse arranjo muda quando os tres folhetos germinativos 
elevam-se a partir do vitelo subjaeente (Figura 8.21), dobrando-se para baixo e formando um embriao eom tres eamadas, que 
se projeta para fora do vitelo, exeeto por umpeduneulo de eonexao ao vitelo no meio do eorpo (Figura 8.23). 
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Figura 8.21 Gastrulagao de galinha. Segoes transversals atraves da regiao formadora do coragao de galinha 
mostram o desenvolvimento com 18, 25 e 28 h de incubagao. O eetoderma e azul, o mesoderma e vermelho e o 
endoderma e amarelo. 

A gastrulagao dos mamiferos e muito semelhante a gastrulagao de repteis, incluindo aves (Figura 8.20E). Os movimentos 
da gastrulagao na massa eelular interna produzemuma linha primitiva. As eelulas do epiblasto movem-se medialmente atraves 
da linha primitiva, para dentro da blastoeele, e eelulas distintas migram lateralmente atraves da blastoeele para formar o 







mesoderma e o endoderma. As celulas do endoderma (derivadas do hipoblasto) formamumsaco vitelino desprovido de vitelo 
(ja que os embrioes dos mamiferos obtem nutrientes diretamente da mae atraves da placenta). 

Os anftbios e repteis (incluindo as aves), que tern quantidades moderadas ou grandes de vitelo eoneentradas na regiao 
vegetativa do zigoto, desenvolveram padroes de gastrula 9 ao derivados, nos quais o vitelo nao partieipa. O vitelo e urn 
obstaeulo a gastrula 9 ao, e, eonsequentemente, esse proeesso oeorre ao redor (anftbios) ou na parte superior (repteis e aves) 
do vitelo vegetativo. Ovos de mamiferos sao isoleeitos e, assim, poder-se-ia esperar que apresentassem um padrao de 
gastrula 9 ao semelhante ao das estrelas-do-mar. Em vez disso, eles apresentam um padrao mais eondizente eom ovos 
teloleeitos. A melhor explioa 9 ao para essa earaeteristioa do desenvolvimento do ovo dos mamiferos e sua aneestralldade 
eomum eom aves e outros repteis. Os repteis, aves e mamiferos eompartllham um aneestral eomurn, eujos ovos eram 
teloleeitos. Assim, todos herdaram seus padroes de gastrula 9 ao desse aneestral eomum, e os mamiferos desenvolveram 
posterlormente ovos isoleeitos, mas mantiveramo padrao de gastrula 9 ao teloleeito. 

Uma eompliea 9 ao adieional do desenvolvimento dos vertebrados e que a forma 9 ao do eeloma oeorre por uma forma 
modifieada de esquizoeelia (Figura 8.18), e nao por enteroeelia. Os eordados nao vertebrados formam o eeloma por 
enteroeelia, eomo e tipieo dos deuterostomios. Mais detalhes sobre o desenvolvimento dos vertebrados sao forneeidos a 
seguir. 

A biologia evolutiva do desenvolvimento 

Os zoologos sempre busearam na embriologia pistas da historia evolutiva, ou filogenia, dos animals. As earaeteristioas do 
desenvolvimento, eomo o numero de folhetos germinativos e o destino do blastoporo, sugerem rela 96 es evolutivas entre os 
diferentes filos. Os avan 9 os na genetiea do desenvolvimento tern tornado as rela 96 es entre desenvolvimento e evolu 9 ao ate 
mais proximas, e originaram uma nova area empolgante denominada biologia evolutiva do desenvolvimento. A biologia 
evolutiva do desenvolvimento, Ifequentemente apelidada de evo-devo, baseia-se na eompreensao que a evolu 9 ao e, 
esseneialmente, um proeesso no qual os organismos tomam-se diferentes eomo um resultado das altera 96 es no eontrole 
genetieo do desenvolvimento. O fato de os genes que controlam o desenvolvimento serem semelhantes aos de animals tao 
distintos quanto mosea-das-frutas e eamundongos da a esperan 9 a de que possamos reeonstruir a historia evolutiva dos animals, 
entendendo eomo o funeionamento daqueles genes passarama se difereneiar. A biologia evolutiva do desenvolvimento temja 
eontribuido eom varios eoneeitos estimulantes para nossas ideias aeerea da evolu 9 ao animal, mas esse eampo e ainda tao 
novo que seria prematuro aeeitar esses eoneeitos eomo definitivos. E melhor meneiona-los eomo questoes para mais estudos, 
eomo as que seguera 

Sao os pianos corporeos de todos os animals bilateralmente simetricos fundamentalmente similares? Como apontado 
anteriormente, chordin, um dos genes responsaveis pelo desenvolvimento do sistema nervoso na regiao dorsal de uma ra, e 
semelhante ao short gastrulation, neeessario ao desenvolvimento do eordao nervoso ventral em Drosophila. Alem disso, o 
gene decapentaplegic promove o desenvolvimento dorsal Qm Drosophila, e o gene semelhante bone morphogenetic protein-4 
promove o desenvolvimento ventral nos sapos. Em outras palavras, insetos e anftbios, eujos pianos eorporeos pareeem tao 
diferentes, na realidade eompartilham um eontrole similar na modelagem do dorso ventral, exeeto que um esta invertido 
eomparado eom o outro. Essas deseobertas ineitaram o reexame de uma ideia primeiro proposta pelo naturalista Ifanoes 
Etienne Geoflfroy St. Hilaire, em 1822, apos ele ter notado que, emuma lagosta disseeada ventralmente e posieionada sobre o 
dorso, 0 eordao nervoso estava aeima do intestino e o cora 9 ao embaixo dele, exatamente o oposto de umvertebrado disseeado 
ventralmente. A ideia de que um vertebrado e eomo um invertebrado invertido foi rapidamente rejeitada, mas atualmente os 
biologos estao mais uma vez eonsiderando se os pianos eorporeos de protostomios e deuterostomios nao sao talvez 
simplesmente invertidos dorsoventralmente, mas de outras formas similares. 

Pode a anatomia de especies ancestrais extintas ser inferida a partir de genes do desenvolvimento compartilhados 
pelos seus descendentes? O fato de que o padrao dorsoventral e semelhante nos protostomios e deuterostomios sugere que o 
aneestral comum mais recente desses dois ramos tinha um padrao dorsoventral semelhante, eomumeora 9 ao e sistema nervoso 
separados pelo intestino. Ele pode tambem ter tido ao menos olhos rudimentares, julgando a partir do fato de que genes 
semelhantes, o eyeless/Pax-6, sao usados na forma 9 ao do olho emumamplo eonjunto de protostomios e deuterostomios. 

Em vez de a evolu 9 ao avan 9 ar pela acumula 9 ao gradual de pequenas e numerosas muta 9 des, poderia ela aeonteeer 


atraves de relativamente poucas muta^oes em alguns poucos genes do desenvolvimento? O fato de a forma 9 ao de pernas 
ou olhos poder ser induzida por uma muta 9 ao em um gene sugere que esses e outros orgaos desenvolvem-se como modules 
(ver anteriormente). Se e assim, entao membros e orgaos inteiros podem ter side perdidos ou adquiridos durante a evolu 9 ao, 
em consequeneia de uma ou algumas poucas muta 96 es. Se isso esta correto, entao a evolu 9 ao aparentemente rapida de 
numerosos grupos de animals, durante a explosao cambriana e em outras epocas de uns poucos milhoes de anos, torna-se mais 
facilmente explicavel. Em vez de exigir muta 96 es em numerosos genes, cada uma com um pequeno efeito, a evolu 9 ao de 
diferentes grupos pode ter resultado de mudan 9 as na cronologia, numero, ou expressao de relativamente poucos genes do 
desenvolvimento. 

O DESENVOLVIMENTO DOS VERTEBRADOS 
A heran9a comum dos vertebrados 

Um resultado marcante da ancestralidade compartilhada dos vertebrados e seu padrao comum de desenvolvimento. Esse 
padrao comum e mais bemvisto na notavel similaridade dos embrioes de vertebrados apos o estagio de gastrula (Figura 8.22). 
A semelhan 9 a ocorre em um breve momento no desenvolvimento dos vertebrados, quando caracteristicas-chave 
compartilhadas dos cordados, o tubo nervoso dorsal, a notocorda, as bolsas faringeas com arcos aorticos, o cora 9 ao ventral e 
a cauda p 6 s-anal estao presentes aproximadamente no mesmo estagio de desenvolvimento. Seu momento de similaridade - 
quando os embrioes parecem quase intercambiaveis - e ainda mais extraordinario considerando a enorme variedade de ovos e 
os amplamente diferentes tipos de desenvolvimento inicial que convergiram em dire 9 ao a umprojeto comum Entao, a medida 
que 0 desenvolvimento prossegue, os embrioes divergem em velocidade e dire 9 ao e tornam-se reconheciveis como membros 
de sua classe, depots sua ordem, familia e finalmente sua especie. A contribui 9 ao importante do inicio do desenvolvimento 
dos vertebrados para a nossa compreensao da homologia e de descendencia evolutiva comum e descrita no Capitulo 6 , na 
se 9 ao sobre Ontogenia, filogenia e recapitula 9 ao. 
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Figura 8.22 Embrioes de vertebrados desenhados a partir de fotografias. Embrioes tao diversos quanto os do 
peixe, salamandra, tartaruga, ave e humano mostram semelhangas notaveis apos a gastrulagao. Nesse estagio 
(fileira superior) revelam as caracteristicas comuns a todos representantes do subfilo Vertebrata. A medida que o 
desenvolvimento prossegue eles divergem, cada urn tornando-se progressivamente reconhecivel como membro 
de uma classe, ordem, familia e finalmente especie especificas. 

Os amniotas e o ovo amniotico 

Os repteis (incluindo as aves) e os mamiferos formam um grupo monofiletico de vertebrados denominado amniotas, assim 
chamado porque sens embrioes desenvolvem-se dentro de uma bolsa membranosa, o amnio. O amnio e uma das quatro 
membranas extraembrionarias que compoem um sistema de sustentagao sofisticado dentro do ovo amniotico (Figura 8.23), 
que evoluiu quando os primeiros amniotas apareceram ao final da Era Paleozoica. 

O amnio e uma bolsa cheia de fiuido que envolve o embriao, fornecendo-lhe um ambiente aquoso no qual fiutua, 
protegido de cheques mecanicos e de aderencias. 

A evolugao da segunda membrana extraembrionaria, o saco vitelino, de fato na verdade e anterior ao surgimento dos 
amniotas por muitos milhoes de anos. O saco vitelino com seu vitelo embutido e uma caracteristica geral de todos os embrioes 
de peixe. Apos a eclosao, uma larva de peixe em crescimento depende das provisoes restantes de vitelo para sustenta-la ate 
que ela possa comegar a se alimentar por si mesma (Figura 8.24). O saco vitelino funciona de forma diferente nos animais que 
dao a luz filhotes. Em muitos vertebrados viviparos de diversos grupos o saco vitelino torna-se vascular e intimamente 
associado ao trato reprodutivo da mae, permitindo a transferencia de nutrientes e gases respiratorios entre a mae e o feto. 
Desse modo e formada a placenta de saco vitelino. A massa de vitelo e uma estrutura extraembrionaria porque nao e parte do 
embriao propriamente dito, e o saco vitelino e uma membrana extraembrionaria porque e uma estrutura acessoria que se 












desenvolve fora do embriao, e e eliminada apos o vitelo ser consumido. 
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Figura 8.23 Ovo amniotico no estagio inicial de desenvolvimento, mostrando um embriao de galinha e suas 
membranas extraembrionarias. 


A 

Saco vitelino 
repleto de vitelo 





Figura 8.24 Larvas de peixe mostrando o saco vitelino. A. A larva de 1 dia de idade de um linguado marinho tern 
um grande saco vitelino. B. Apos 10 dias de crescimento, a larva desenvolveu a boca, orgaos sensoriais e um 
trato digestive primitive. Com seu suprimento de vitelo agora exaurido, ela precisa capturar alimento para crescer 
e sobreviver. 

O alantoide e uma bolsa que cresce a partir da por^ao posterior do epigastrio do embriao e serve eomo um repositorio 
para rejeitos metabolieos durante o desenvolvimento. Ele tambem funeiona eomo uma superfieie respiratoria para troea de 
oxigenio e dioxido de earbono. 

O corion situa-se logo abaixo da casea do ovo e envolve eompletamente o resto do sistema embrionario. A medida que o 
embriao eresee e sua neeessidade por oxigenio aumenta, o alantoide e o eorion fundem-se para formar a membrana 
corioalantoica. Essa membrana tern uma riea rede vaseular eoneetada a eireula^ao embrionaria. Situado logo abaixo da easea 
porosa, 0 eorioalantoide vaseular funeiona eomo “pulmao” provisorio, atraves do qual o oxigenio e o dioxido de earbono sao 
troeados livremente. Assim, o ovo amniotieo forneee um sistema eompleto de suporte da vida para o embriao, envolvido por 
uma easea externa rigida. O ovo amniotieo e uma das mais importantes adapta^oes que evoluiramnos vertebrados. 

A evolu 9 ao de um ovo amniotieo eom easea tomou a fertiliza^ao interna uma neeessidade reprodutiva. O maeho deve 
introduzir os espermatozoides diretamente no trato reprodutivo da femea, ja que o espermatozoide preeisa atingir e feeundar o 
ovulo antes que a easea do ovo o envolva. 

A placenta e o desenvolvimento inicial dos mamiferos 

Em vez de se desenvolver dentro de um ovo eom easea eomo a maioria dos outros vertebrados, a maioria dos embrioes de 
mamiferos adotou a estrategia de se desenvolver dentro do eorpo da mae. Ja vimos que a gastrula 9 ao nos mamiferos 
assemelha-se muito a dos amniotas que poemovos. Os primeiros mamiferos botavamovos, e, ate hoje, alguns deles retemessa 
earaeteristiea primitiva; os monotremados (ornitorrineo e equidna) poem ovos grandes eom muito vitelo, que se assemelham 
muito aos ovos de aves. Nos marsupials (mamiferos eom bolsas, eomo os gambas e eangurus), os embrioes se desenvolvem 



















durante um tempo dentro do utero da mae, mas um embriao nao se “prende” a parede uterina e, eonsequentemente, reeebe 
poueo alimento da mae antes do naseimento. Os jovens marsupiais naseem num estagio inieial de desenvolvimento e 
eontinuam a se desenvolver protegidos numa bolsa da parede abdominal da mae, nutridos eom leite (deserevemos a 
reprodu^ao dos marsupiais no Capitulo 28). 

Todos os outros mamiferos, que representam 94% da elasse Mammalia, sao mamiferos placentarios. Esses mamiferos 
desenvolveram uma placenta, uma estrutura fetal notavel atraves da qual o embriao e nutrido. A evolu 9 ao desse orgao fetal 
exigiu uma reestrutura^ao signifieativa, nao apenas das membranas extraembrionarias que formam a plaeenta, mas tambem do 
oviduto materno, parte do qual teve que se expandir para abrigar os embrioes por umlongo periodo, o utero (ver Capitulo 7). 
Apesar dessas modifiea^oes, o desenvolvimento das membranas extraembrionarias nos mamiferos plaeentarios e notavelmente 
semelhante ao dos amniotas que poem ovos (eomparar Figuras 8.23 e 8.25). De fato, em alguns vertebrados nao mamiferos 
que dao a luz, as membranas extraembrionarias formam uma plaeenta. Alguns lagartos e serpentes viviparos tern ou uma 
plaeenta de saeo vitelino, ou eorioalantoiea, ou ambas. 



Figura 8.25 Diagrama generalizado das membranas extraembrionarias de um mamifero, mostrando como seu 
desenvolvimento se assemelha ao da galinha (eomparar com a Figura 8.23). A maioria das membranas 
extraembrionarias dos mamiferos foi redirecionada para novas fungoes. 

Uma das questoes mais intrigantes relacionadas com a placenta e esta: por que ela nao e rejeitada imunologicamente pela mae? Tanto a placenta como o embriao 
sao geneticamente estranhos a mae, pois contem proteinas (denominadas proteinas de histocompatibilidade principal, Capitulo 36) que diferem daquelas da mae. 
Poderiamos esperar que os tecidos uterinos rejeitassem o embriao, assim como a mae rejeitaria um orgao transplantado de seu proprio filho. A placenta e o linico 
orgao estranho transplantado com sucesso, ou heterotransplante, pois desenvolveu maneiras de suprimir a resposta imunologica que, normalmente, seria 
montada contra o embriao e pelo embriao contra a mae. Experimentos sugerem que o corion produz proteinas e linfocitos que bloqueiam a resposta imunologica 
normal por meio da supressao da forma^o de anticorpos especiflcos pela mae. 

Os estagios iniciais de clivagem nos mamiferos, mostrados na Figura 8.20E, oeorrem enquanto o blastocisto esta 
deseendo o oviduto em diregao ao utero, impulsionado pela agao eiliar e museular peristaltica. Quando o blastocisto humano 
tern cerca de 6 dias de idade, e esta composto por aproximadamente 100 celulas, ele entra em contato com o endometrio 
uterino (revestimento uterino) (Figura 8.26). Ao estabelecer contato, as celulas do trofoblasto proliferam rapidamente e 
produzem enzimas que digerem o epitelio do endometrio uterino. Essas mudangas permitem ao blastocisto implantar-se no 
endometrio. Em tomo do IF ou 12- dia, o blastocisto esta completamente inserido e circundado pelo sangue matemo. O 
trofoblasto torna-se espesso, enviando milhares de pequenas projegoes digitiformes, as vilosidades corionicas. Essas 
projegoes penetram como raizes no endometrio uterino, ap6s o embriao implantar-se. No decorrer do desenvolvimento, a 
medida que aumenta a demanda do embriao por nutrientes e troca de gases, a grande proliferagao de vilosidades corionicas 
aumenta muito a superftcie total da placenta. Apesar de a placenta humana ao final da gestagao medir apenas 18 cm de 
diametro, a sua superficie total de absorgao e de aproximadamente 13 m^ - cerca de 50 vezes a area da superficie da pele do 












bebe recem-nascido. 

Como 0 embriao de marmfero esta protegido e e alimentado atraves da placenta, em vez de vitelo armazenado, uma 
questao interessante e o que acontece com as quatro membranas extraembrionarias herdadas dos primeiros amniotas? O amnio 
permanece inalterado, uma bolsa de agua protetora na qual o embriao flutua. O saco vitelino cheio de fluido tambem e retido, 
embora nao contenha vitelo. Ele agora adquiriu uma nova fun^ao; durante o inlcio do desenvolvimento, e a fonte de celulas- 
tronco que originam sangue, celulas linfoides e gametas. Essas celulas-tronco migram mais tarde para dentro do embriao em 
desenvolvimento. Em alguns mamiferos, incluindo gambas e camundongos, implanta-se no utero um saco vitelino muito 
vascularizado, junto com a placenta tipica. As duas membranas extraembrionarias restantes, o alantoide e o corion, sao 
redirecionadas para novas fun 96 es. O alantoide nao e mais necessario para o armazenamento de residues metabolicos. Em vez 
disso, ele contribui para a forma 9 ao do cordao umbilical, que liga fisica e funcionalmente o embriao a placenta (ver Capitulo 
7, Eiguras 7.18). O corion, a membrana mais externa, forma a maior parte da placenta propriamente dita. O restante da 
placenta e formado pelo endometrio uterino adjacente. 

O embriao cresce rapidamente e, nos humanos, todos os principais orgaos do corpo ja iniciaramsua forma 9 ao ao final da 
quarta semana de desenvolvimento. O embriao mede agora cerca de 5 mm de comprimento, e pesa aproximadamente 0,02 g. 
Durante as 2 primeiras semanas de desenvolvimento (periodo germinativo), o embriao e muito resistente as infiuencias 
externas. Todavia, durante as 8 semanas seguintes, quando todos os orgaos principais estao sendo formados e a forma do 
corpo esta sendo determinada (periodo embrionario), o embriao esta mais sensivel a disturbios que possam causar 
malforma 96 es (como exposi 9 ao a alcool ou drogas ingeridas pela mac) que em qualquer outro periodo do seu 
desenvolvimento. O embriao torna-se um feto aproximadamente 2 meses apos a fertiliza 9 ao. O periodo fetal e, 
principalmente, uma fase de crescimento, embora alguns sistemas organicos (especialmente os sistemas nervoso e endocrino) 
continuema se desenvolver. O feto cresce de aproximadamente 28 mme 2,7 g, aos 60 dias, ate cerca de 350 mme 3.000 g, no 
momento do parto (9 meses). 

O DESENVOLVIMENTO DE SISTEMAS E ORGAOS 

Durante a gastrula 9 ao dos vertebrados, os tres folhetos germinativos sao formados. Estes se diferenciam, como vimos, 
primeiramente emmassas celulares primordiais e, depots, em Orgaos e tecidos especificos. Durante esse processo, as celulas 
tomam-se crescentemente comprometidas com dire 96 es especificas de diferencia 9 ao. Os derivados dos tres folhetos 
germinativos estao diagramados na Eigura 8.27. 

A associagao das camadas embrionarias iniciais a "folhetos germinativos" especificos (nao confundir com "celulas germinativas", que sao o ovulo e o espermatozoide) 
existe por conveniencia dos embriologistas, e nao diz respeito ao embriao. Embora normalmente os tres folhetos germinativos se diferenciem para formar os tecidos 
e os orgaos aqui descritos, nao e o folheto germinativo por si que determina a diferencia^o, mas sim a posi^o precisa da celula embrionaria em rela^o as outras 
celulas. 
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Figura 8.26 Inicio do desenvolvimento do embriao humano e 
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ECTODERMA 


• Epitelio externo do corpo e derivados 

Pelos, unhas, glandulas epiteliais, revestimento da boca, esmalte dos 
dentes, cristalino (olho), orelha interna, epitelios nasal e olfatorio 

— • Tubo neural 

Cerebro, medula espinal, nervos motores 
-b. • Crista neural 

Ganglios e nervos sensoriais, medula adrenal, ganglios 
simpaticos, cranio, arcos branquiais, dentina dos dentes 


• Notocorda 

-► • Revestimentos das cavidades toracica e abdominal 


MESODERMA 


Sistema circulatorio 

Sangue, medula bssea, endotello dos vasos sangufneos, 
tecidos linfaticos 


^ • Somitos 

Musculo esqueletico, osso e cartllagem do esqueleto 
(exceto 0 cranio), dermes, tecidos conjuntivos 


->■ • Orgaos do sistema urogenital 

Ureter, rins, gonadas, ductos reprodutivos 

^ • Musculos lisos e tecido conjuntivo do trato digestivo 


• Epitelio do trato respiratorio 




ENDODERMA 


Faringe 

Bolsas farmgeas, tireoide, paratireoide 
-► • Epitelio do intestino 

—► • Fi'gado, pancreas 

—► • Revestimento interno da bexiga urinaria 


Figura 8.27 Derivados dos folhetos germinativos primarios em mamiferos. 

Os derivados do ectoderma | O sistema nervoso e o crescimento neural 

O cerebro, a medula espinal e praticamente todas as estruturas epiteliais externas do corpo se desenvolvem do ectoderma 
primitivo. Eles estao entre os primeiros orgaos a surgir. Logo acima da notocorda, o ectoderma se espessa para formar uma 
placa neural. As bordas dessa placa elevam-se, dobram e juntam-se no topo para criar um tubo neural longo e oco. O tubo 
neural da origema maior parte do sistema nervoso: ele alarga-se anteriormente e se diferencia em cerebro e nervos cranianos; 
posteriormente, ele forma a medula espinal e os nervos motores medulares. Grande parte do restante do sistema nervoso 
periferico e derivado das celulas da crista neural, que se solta do tubo neural antes de ele fechar (Figura 8.28). Alguns dos 
muitos diversos tipos e estruturas de celulas que se originamcoma crista neural estao relacionados nas Figuras 8.27 e 8.28. O 
tecido da crista neural e unico dos vertebrados e foi provavelmente de importancia primordial na evolu^ao da cabe^a e das 
mandibulas dos vertebrados. 
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Figura 8.28 Desenvolvimento do tubo neural e das celulas da crista neural a partir do ectoderma da placa neural. 

Como se formam os bilhoes de axonios nervosos no corpo? O que dirige sen crescimento? Os biologos sempre estiveram 
intrigados comessas questoes, que parecemnao ter solu^oes faceis. Como umunieo axonio nervoso pode ter mais de 1 mde 
eomprimento (p. ex., os nervos motores nos humanos vao da medula espinal ate os dedos dos pes eom cerea de 1 m de 
eomprimento), parecia impossivel que uma uniea eelula pudesse ir tao longe. A resposta teve que aguardar o desenvolvimento 
de uma das mais poderosas ferramentas disponiveis para os biologos: a teeniea da eultura de celulas. 

Em 1907, 0 embriologista Ross G. Harrison descobriu que poderia cultivar neuroblastos vivos (celulas nervosas 
embrionarias) por semanas, fora do corpo, colocando-as cm uma gota de linfa de ra suspensa na parte inferior de uma 
laminula. Observando o crescimento dos nervos durante dias, ele percebeu que cada axonio era resultado do crescimento de 
uma uniea eelula. A medida que o axonio se estendia para fora, os materiais para seu crescimento fluiam do centro do axonio 
ate a extremidade emcrescimento (cone de crescimento), onde eram incorporados no novo protoplasma (Figura 8.29). 

A segunda questao - o que dirige o crescimento nervoso - levou mais tempo para se desvelar. A hipotese principal na 



















decada de 1940 propunha o crescimento nervoso como um processo aleatorio e difuso; o sistema nervoso desenvolveu-se 
como uma rede equipotencial, ou tabula rasa, modelada pelo uso em um sistema funcional. Agora sabemos que as fibras 
nervosas encontram seu caminho para muitos destines seletivamente seguindo estimulos externos. As pesquisas com sistemas 
nervosos de invertebrados indicaram que cada um dos bilboes de axonios celulares nervosos adquire uma identidade distinta 
que de alguma forma os direciona por um caminho especifico ate o seu destino. Harrison observou que um axonio neural em 
crescimento terminava em um cone de crescimento, do qual se estendiam numerosos pseudopodes filamentosos pequeninos 
(filopodios) (Figura 8.29). Santiago Ramon y Cajal deduziu a natureza dinamica desse cone de crescimento em 1890, embora 
tenha estudado apenas tecidos fixados, nao celulas vivas. Apesquisa tern demonstrado que o cone de crescimento e guiado por 
umconjunto de moleculas-guia secretadas ao longo do caminho e tambempelo alvo do axonio. Esse sistema de guia quimico, 
que exige padroes especificos de expressao genica, e apenas um exemplo da surpreendente flexibilidade que caracteriza todo 
0 processo de diferencia 9 ao. 




Figura 8.29 Cone de crescimento na extremidade em desenvolvimento de um axonio neural. Os materiais para o 
crescimento fluem do axonio ate o cone de crescimento, do qual numerosos filopodios filamentosos se estendem. 
Eles servem como um sistema-guia lider para o desenvolvimento do axonio. A diregao do crescimento e mostrada 
pelas setas. 

A tecnica de cultura de tecidos desenvolvida por Ross G. Harrisson e agora utilizada extensivamente pelos cientistas em todos os campos da pesquisa biomedica 
ativa, e nao apenas por biologos do desenvolvimento. 0 grande impacto da tecnica foi percebido apenas nos liltimos anos. Harrison foi duas vezes indicado para o 
Premio Nobel (1917 e 1933), mas nunca recebeu o premio porque, ironicamente, o metodo de cultura de tecidos era considerado "de uso bastante limitado". 


Os derivados do endoderma | O tubo digestive e a sobrevivencia dos arcos branquiais 

Nos embrioes da ra, o intestino primitivo aparece durante a gastrulagao com a formagao do arquentero. Dessa simples 
cavidade endodermica, desenvolve-se o revestimento do trato digestivo, o revestimento da faringe e dos pulmoes, a maior 
parte do figado e do pancreas, as glandulas da tireoide e paratireoide, e o timo (Figura 8.27). 

Em outros vertebrados, o canal alimentar se desenvolve do intestino primitivo e desdobra-se do saco vitelino por 
crescimento e dobramento da parede corporal (Figura 8.30). As extremidades do tubo abrem-se para o exterior e sao 
revestidas com ectoderma, enquanto o resto do tubo e revestido com endoderma. Os pulmoes, figado e pancreas surgem do 
intestino anterior. 












Glandula tireoide 



Figura 8.30 Derivados do canal alimentar de um embriao humano. 

Entre os mais intrigantes derivados do trato digestivo estao as bolsas faringeas, que surgem nos primeiros estagios 
embrionarios de todos os vertebrados (Figura 8.22). Durante o desenvolvimento, as bolsas faringeas revestidas de endoderma 
interagem eom o ectoderma eircundante para formar arcos branquiais. Nos peixes, os areos branquiais se desenvolvem em 
guelras e estruturas de sustenta^ao e servemcomo orgaos respiratorios. Quando os primeiros vertebrados se mudarampara a 
terra, as guelras eram inadequadas para a respira^ao aerea, e a fun 9 ao respiratoria foi executada por pulmoes que tiveram 
evolu^ao independente. 

Por que entao os areos branquiais persistem nos embrioes dos vertebrados terrestres? Embora eles nao sirvam a fun^ao 
respiratoria nos embrioes e nem nos adultos de vertebrados terrestres, sao neeessarios como pontos de partida para diversas 
outras estruturas. Por exemplo, o primeiro areo e sua bolsa revestida endodermicamente (o espa^o entre arcos adjacentes) 
formam os maxilares superior e irrferior e a orelha interna dos vertebrados. A segunda, terceira e quarta bolsas branquiais 
contribuem para as amigdalas, glandulas paratireoides e timo. Podemos compreender entao por que os arcos branquiais e 
outras estruturas semelhantes as dos peixes aparecem no inicio do desenvolvimento dos embrioes dos mamiferos. Sua fun^ao 
original foi abandonada, mas as estruturas foram mantidas para novos usos. O grande conservadorismo do desenvolvimento 
embrionario inicial tern convenientemente nos provido com uma visao de longo alcance sobre as origens das novas 
adapta^oes. 

Os derivados do mesoderma | A sustenta^ao, o movimento e o cora9ao que bate 

O mesoderma forma a maior parte dos tecidos esqueletico e muscular, o sistema circulatorio e orgaos urinarios e reprodutores 
(ver Figura 8.27). Como os vertebrados aumentaram em tamanho e complexidade, as estruturas derivadas do mesoderma de 
suporte, movimento e transportetornaram-se uma propor^ao ainda maior do corpo. 

A maioria dos miisculos origina-se do mesoderma, ao longo de cada lado do tubo neural (Figura 8.31). O mesoderma 
divide-se emuma serie linear de somitos em forma de blocos (38 nos humanos), que por divisao, fusao e migra^ao torna-se o 
esqueleto axial, a derme da pele dorsal e os musculos das costas, da parede corporal e membros. 
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Figura 8.31 Embriao humano mostrando os somitos, quo se diferenciam em musculos esqueleticos e esqueleto 
axial. 

O mesoderma da origem ao primeiro orgao funcional; o cora^ao embrionario. Guiado pelo endoderma subjacente, dois 
grupos de celulas mesodermicas pre-cardiacas movem-se de forma ameboide para posi^oes de cada lado do intestino em 
desenvolvimento. Esses grupos de celulas se diferenciam em um par de tubos de parede dupla, que posteriormente se fundem 
para formar umunico tubo delgado (Figura 8.21, anteriormente). 

A medida que as celulas se agrupam, as primeiras contra^oes sao evidentes. Em um embriao de galinha, um animal 
favorito para estudos de embriologia experimental, o cora^ao primitivo come^a a bater no segundo dia do periodo de 
incuba^ao de 21 dias; ele come 9 a a pulsar antes que se tenha formado qualquer vaso sanguineo verdadeiro, e antes que haja 
sangue para bombear. A medida que o ventriculo primordial se desenvolve, as contra^oes celulares espontaneas tornam-se 
coordenadas em um batimento Mgil, mas ritmico. Entao, desenvolvem-se novas camaras cardiacas, cada uma compulsa^oes 
mais rapidas que a predecessora. 

Finalmente, uma regiao especializada do musculo cardiaco, denominada no sinoatrial (SA), desenvolve-se e assume o 
comando de todo o batimento cardiaco (o papel do no SA na excita^ao do cora^ao esta descrito no Capitulo 31). O no SA 
torna-se o marca-passo primario do cora 9 ao. Quando o cora 9 ao atinge um batimento forte e eficiente, abrem-se canais 
vasculares dentro do embriao e atraves do vitelo. Dentro dos vasos, suspensas no plasma, encontram-se as primeiras celulas 
sanguineas primitivas. 

O desenvolvimento inicial do cora 9 ao e da circula 9 ao e crucial para a continuidade do desenvolvimento embrionario, 
pois sem a circula 9 ao o embriao nao poderia obter substancias para o seu crescimento. O alimento e absorvido do vitelo e 
transportado para o corpo do embriao, o oxigenio e levado a todos os tecidos e o dioxido de carbono e outros residues sao 
eliminados. Elm embriao e totalmente dependente desse sistema de manuten 9 ao extraembrionario, e a circula 9 ao e o elo vital 
entre eles. 


]| Resumo_ 

A biologia do desenvolvimento inclui o surgimento da ordem e da complexidade durante o desenvolvimento de um novo 
individuo, a partir de umovo fertilizado, e o controle desse processo. O conceito inicial de pre-forma 9 ao do desenvolvimento 
foi substituido, durante o seculo 18, pela teoria da epigenese; esta sustenta que o desenvolvimento consiste no aparecimento 
progressive de novas estruturas, que surgem como produtos do desenvolvimento precedente. A fertiliza 9 ao de um ovulo por 
um espermatozoide restaura um numero diploide de cromossomos, e ativa o desenvolvimento do ovo. Xante espermatozoide 
quanto ovulo evoluiram mecanismos para favorecer uma fertiliza 9 ao eficiente. O espermatozoide e um nucleo haploide 
altamente condensado provido de um fiagelo locomotor. Muitos ovules liberam substancias quimicas que atraem 
espermatozoides, e muitos apresentam receptores na superficie que reconhecem e ligam-se apenas a espermatozoides de sua 
propria especie, e todos desenvolveram mecanismos para impedir a polispermia. Em muitos cases, o espermatozoide penetra 
no oocito antes que ele complete a meiose. 









Durante a clivagem, o embriao divide-se rapidamente, em geral de forma sincronica, produzindo uma blastula 
multicelular. A clivagem e fortemente influenciada pela quantidade e distribui 9 ao de vitelo no zigoto. Os ovos com pouco 
vitelo, como os de muitos invertebrados marinhos, dividem-se completamente (holoblasticos) e, em geral, apresentam 
desenvolvimento indireto, com um estagio larval interposto entre embriao e adulto. Os ovos com vitelo abundante, como 
aqueles das aves, outros repteis e muitos artropodes, dividem-se apenas parcialmente (meroblasticos), e aves e outros repteis 
nao apresentam estagio larval. 

Na gastrula 9 ao, as celulas da superficie do embriao movem-se para dentro, formando os folhetos germinativos 
(endoderma, ectoderma, mesoderma) e o piano corporeo do embriao. Como na clivagem, a gastrula 9 ao e miito influenciada 
pela quantidade de vitelo. 

A despeito dos diferentes destinos das celulas embrionarias durante o desenvolvimento, cada celula contem um genoma 
completo e, assim, a mesma informa 9 ao nuclear. O inlcio do desenvolvimento, por meio da clivagem, e governado pelos 
determinantes citoplasmaticos derivados do genoma materno e situados no cortex do ovo. Com a aproxima 9 ao da gastrula 9 ao, 
0 controle gradualmente passa da mae para o embriao, quando os genes nucleares do proprio embriao iniciam a transcri 9 ao do 
mRNA. 

A diferencia 9 ao harmoniosa dos tecidos prossegue emtres estagios gerais: padrao de forma 9 ao, determina 9 ao da posi 9 ao 
no corpo e a indu 9 ao adequada dos membros e orgaos para cada posi 9 ao. Cada estagio e guiado por morfogenos. Padrao de 
forma 9 ao refere-se a determina 9 ao dos eixos do corpo: anteroposterior, dorsoventral e direito-esquerdo. Nos anftbios, o eixo 
anteroposterior e estabelecido por morfogenos, como chordin do organizador de Spemann, no crescente cinzento do zigoto. Na 
Drosophila, o eixo anteroposterior e determinado por morfogenos, como bicoid e nanos, que sao transcritos a partir do mRNA 
materno depositado na parte anterior do zigoto. Os gradientes de morfogenos tambem especificam outros eixos, como o eixo 
dorsoventral. Nas moscas e outros animais segmentados, tais morfogenos ativam genes que dividem o corpo em cabe 9 a, torax 
e abdome, e em segmentos corretamente orientados. As estruturas apropriadas para cada segmento sao entao induzidas por 
genes homeoticos, que incluem sequencia de bases especificas do DNA, denominada homeobox. Muta 96 es em genes 
homeoticos podem resultar no desenvolvimento de estruturas inadequadas no segmento: patas na cabe 9 a, por exemplo. 

Com base em varias caracteristicas do desenvolvimento, os animais metazoarios bilaterais estao divididos em dois 
grandes grupos. Os protostomios tern especifica 9 ao citoplasmatica, resultando na clivagem espiral em mosaico para os 
protostomios lofotrocozoarios e clivagem superficial associada a especifica 9 ao sincicial para muitos protostomios 
ecdisozoarios. A boca forma-se no blastoporo embrionario, ou proximo dele. Os deuterostomios usam especifica 9 ao 
condicional, que resulta na clivagem reguladora; a boca forma-se secundariamente, e nao a partir do blastoporo. 

O eixo anteroposterior de um embriao e determinado por genes homeoticos e outros que contem homeobox, agrupados em 
umoumais conjuntos de cromossomos particulares. Esses genes, denominados genes Hox, ocorremnao apenas QmDrosophila 
e anfibios, mas aparentemente emtodos os animais. Cada gene Hox e ativo emuma regiao particular do corpo, dependendo de 
sua posi 9 ao dentro do agrupamento. Os eixos dorsoventral e direito-esquerdo sao determinados de modo similar por 
morfogenos que sao produzidos apenas em regioes apropriadas do embriao. Similarmente, os morfogenos guiam o 
desenvolvimento dos membros ao longo de tres eixos do corpo. Os morfogenos que foram encontrados sao notavelmente 
semelhantes em animais tao distintos como Drosophila e a nfi bios. Essa compreensao deu origem ao campo da biologia 
evolutiva do desenvolvimento, que e baseada na ideia de que a evolu 9 ao de uma enorme variedade de animais e o resultado 
da altera 9 ao na posi 9 ao e na regula 9 ao de velocidade de, relativamente, poucos genes que controlamo desenvolvimento. 

Apos a gastrula, o estagio do desenvolvimento de vertebrados representa uma conserva 9 ao notavel da morfologia, quando 
vertebrados com maxilas, de peixes ate humanos, exibem caracteristicas comuns a todos. Enquanto prossegue o 
desenvolvimento, sao formadas as caracteristicas especificas da especie. 

Amniotas sao vertebrados terrestres que desenvolveram membranas extraembrionarias durante sua vida embrionaria. As 
quatro membranas sao amnio, alantoide, corion e saco vitelino, cada uma servindo para uma fun 9 ao especifica de sustenta 9 ao 
da vida do embriao, que se desenvolve independentemente dentro de um ovo (como em aves e na maioria dos repteis) ou do 
utero materno (mamiferos). 

Os embrioes de mamiferos sao nutridos atraves da placenta, uma estrutura fetomaternal complexa que se desenvolve na 



parede uterina. Durante a gravidez, a placenta torna-se um orgao nutritivo, endocrino e regulador independente para o 
embriao. 

Os folhetos germinativos formados durante a gastrula 9 ao diferenciam-se emtecidos e orgaos. O ectoderma origina a pele 
e 0 sistema nervoso; o endoderma origina o canal alimentar, faringe, pulmoes e certas glandulas; e o mesoderma forma os 
sistemas muscular, esqueletico, circulatorio, reprodutor e excretor. 

J Ouestoes de revisao _ 

1. O que significa epigenese? Como o conceito de epigenese de Kaspar Friedrich Wolff difere das no^oes iniciais de pre- 
forma^ao? 

2. Como 0 ovulo (oocito) prepara-se durante a oogenese para a fertiliza^ao? For que essa prepara^ao e essencial para o 
desenvolvimento? 

3. Descreva os eventos que se seguem ao contato de um espermatozoide comum ovulo. O que e polispermia e como ela e 
evitada? 

4. O que significa o termo “ativa^ao” em embriologia? 

5. Como a quantidade de vitelo afeta a clivagem? Compare a clivagem de uma estrela-do-mar com a de uma ave. 

6. Qual e a diferen^a entre clivagem radial e espiral? 

7. Que outras caracteristicas do desenvolvimento sao associadas, frequentemente, com clivagem espiral ou radial? 

8. O que e desenvolvimento indireto? 

9. Utilizando embrioes de estrela-do-mar, como exemplo, descreva a gastrula^ao. Explique como a massa inerte de vitelo 
afeta a gastrula^ao nos embrioes de sapo e de ave. 

10. Qual e a diferen^a entre a origem esquizocelica e a enterocelica de um celoma? 

11. Descreva duas abordagens experimentais distintas que fornecem evidencia para a equivalencia nuclear em embrioes 
animais. 

12. O que significa “indu^ao” em embriologia? Descreva o famoso experimento do organizador de Spemann e Mangold e 
explique seu significado. 

13. O que sao genes homeoticos e o que e o “homeobox” contido emtais genes? Qual e a fun^ao do homeobox? O que sao 
genes Hoxl Qual e o significado de sua ocorrencia aparentemente universal nos animais? 

14. Qual e a evidencia embriologica de que os vertebrados formamumgrupo monofiletico? 

15. Quais sao as quatro membranas extraembrionarias dos ovos amnioticos de uma ave ou outro rep til, e qual e a fun^ao de 
cada membrana? 

16. Qual e o destino das quatro membranas extraembrionarias nos embrioes de mamiferos placentarios? 

17. Explique de que maneira o “cone de crescimento”, observado por Ross Harrison nas extremidades das fibras nervosas 
em crescimento, infiuencia a dire^ao do crescimento do neuronio. 

18. Cite dots sistemas de 6rgaos derivados de cada umdos tres folhetos germinativos. 

19. Quais as caracteristicas do desenvolvimento usadas para diagnosticar grupos protostomios e deuterostomios (dados)? 
Para aprofundar seu raciocinio, A TNCS torna possivel a clonagem terapeutica. Quais sao os beneficios dessa tecnica 
para a ciencia medica? 
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PARTE 3 



Polipos de cnidarios tern simetria radial e urn grau de organizagao celula-tecido {Dendronephthya sp.). 

Novos projetos para a vida 

Os zoologos reconhecem atualmente 34 filos de animals multicelulares, cada filo caracterizado por um piano corporeo distinto 
e propriedades biologicas que o diferenciam de todos os outros filos. Todos esses sao sobreviventes de talvez 100 filos que 
surgiram ha 600 milhoes de anos durante a explosao do Cambriano, o evento evolutivo mais importante da histdria geologica 
da vida. Virtualmente todos os prineipais pianos eorporeos que vemos hoje, junto commuitos pianos novos que eonhecemos 
apenas do registro fdssil, evoluiram num espago de uns poucos milhoes de anos. Vivendo emummundo comespecies esparsas 
e livres de eompetigao, essas novas formas de vida diversificaram-se, produzindo novos temas na arquitetura animal. As 
explosoes de diversifieagao posteriores, que se seguirama grandes eventos de extingao, produziramprineipalmente variagoes 
sobre os temas estabelecidos. 

Temas estabelecidos, na forma de pianos eorporeos distintos, sao passados de uma populagao ancestral aos sens 
descendentes; moluscos sao, cm geral, dotados de uma concha rigida, enquanto os membros anteriores das aves formam asas. 
Esses atributos ancestrais limitam o escopo morfologico dos descendentes a despeito de seu estilo de vida. Embora os corpos 
dos pinguins estejammodificados para uma vida aquatica, suas asas e penas sao claramente vestigios de umaparato ancestral 
de voo. A despeito da evolugao estrutural e funcional, as formas novas sao Ifequentemente limitadas pela arquitetura de seus 



ancestrais. 

satirico ingles Samuel Butler proelamou que o corpo humano seria meramente “umpar de pin 9 as coloeadas sobre umfole 

e uma panela de eozer e a eoisa toda fixada sobre pemas de pau”. Aqueles menos einieos que Butler consideram o eorpo 
um triunfo de uma arquitetura viva intrincada. Menos obvio, talvez, e que a arquitetura dos humanos e da maioria dos outros 
animais se eonforma eom um mesmo piano bem definido. A uniformidade basiea da organiza^ao biologica deriva de uma 
aneestralidade eomum dos animais e de sua eonstru^ao celular. A despeito das vastas diferen 9 as da eomplexidade estrutural 
dos organismos, variando desde formas unicelulares ate os humanos, todos compartilhamumprojeto material intrinseeo e um 
piano funeional fundamental. Nessa introdu 9 ao aos eapitulos sobre a diversidade (Capitulos 11a 28), consideramos os pianos 
eorporeos mais basicos que subjazem a aparente diversidade das formas animais e examinamos alguns dos temas 
arquitetonicos comuns que todos os animais eompartilham 
A ORGANIZAgAO HIERARQUICA DA COMPLEXIDADE ANIMAL 

Entre os diferentes grupos unieelulares e metazoarios, reeonheeemos eineo graus prineipais de organiza 9 ao (Quadro 9.1). 
Cada grau e mais complexo que o preeedente e se al 9 a sobre ele emummodo hierarquieo. 

Os grupos unicelulares sao os organismos eucarioticos mais simples e representam o grau protoplasmdtico de 
organiza 9 ao. Sao, no entanto, organismos completos, que realizam todas as fun 96 es vitais observadas nos animais mais 
complexos. Eles demonstramuma organiza 9 ao e divisao de trabalho notaveis dentro de seu confinamento celular, apresentando 
estruturas esqueleticas, aparelhos locomotores, fibrilas e estruturas sensoriais simples distintas. A diversidade observada 
entre os organismos unicelulares e atingida por meio da varia 9 ao dos padroes arquitetonicos das estruturas subcelulares, das 
organelas e da celula como umtodo (Capitulo 11). 

Os animais multicelulares evoluiramuma eomplexidade estrutural maior combinando celulas emunidades maiores. Uma 
celula animal e uma parte especializada do organismo todo e, diferentemente de um organismo unicelular, nao e capaz de uma 
existencia independente. As celulas de organismos multicelulares sao especializadas para realizar as varias tarefas feitas 
pelos elementos subcelulares em formas unicelulares. Os metazoarios mais simples mostram um grau ce/w/ar de organiza 9 ao, 
no qual as celulas demonstram divisao de trabalho, mas nao estao fortemente associadas para execu 9 ao de uma fun 9 ao coletiva 
especifica (Quadro 9.1). 

No grau celular-tecidual mais complexo de organiza 9 ao, as celulas estao agrupadas e realizam suas fun 96 es comuns 
como uma unidade altamente coordenada, denominada tecido (ver adiante). Os animais nesse grau celular-tecidual de 
organiza 9 ao ou acima sao denominados eumetazoarios. Em animais de grau de organiza 9 ao tecidual-organogenico, os 
tecidos estao associados em unidades funcionais maiores chamadas orgaos. Geralmente, um tipo de tecido executa a fun 9 ao 
principal de um orgao, como o tecido muscular o faz no cora 9 ao; outros tecidos - epiteliais, conjuntivos e nervosos - tern 
papel auxiliar. As celulas funcionais prineipais de um orgao sao denominadas parenquima (Gr. para, ao lado de, + enchyma, 
infusao). Os tecidos auxiliares compoem o estroma (Gr. forro) do orgao. Por exemplo, no pancreas dos vertebrados (ver 
Capitulo 32), as celulas secretoras compoem o parenquima; capsula e tecidos conjuntivos representam o estroma. 


Quadro 9.1 Graus de organiza^ao na eomplexidade dos organismos. 


1. Grau protoplasmdtico de organiza0o - caracteriza organismos unicelulares. Todas as fun^es vitais estao 
confinadas aos limites de uma linica celula, a unidade fundamental da vida. Dentro da celula, o protoplasma e 
diferenciado em organelas capazes de executar fun^es especializadas. 


2. Grau celular deorganiza^o - agregado de celulas que sao diferenciadas funcionalmente. A divisao de trabalho e 
evidente, de tal modo que algumas celulas estao envolvidas com, por exemplo, reprodugao, e outras com 
nutrpo. Alguns flagelados, tais como Volvox, que tern celulas somaticas e reprodutivas distintas, estao 
classificados no nivel celular de organiza^o. Muitosautores tambem consideram as esponjas nesse nivel. 

3. Grau celular-teddual de organiza0o - agregado de celulas semelhantes organizadas em padroes deflnidos ou 



camadas para executar uma fun^o comum, formando urn teddo. Esponjas sao consideradas por alguns 
autores como pertencentes a esse grau, embora as aguas-vivas e seus parentes (cnidarios) demonstrem mais 
claramente o piano tecidual. Ambos os grupos estao ainda essencialmente no grau celular de organizagao, 
porque a maioria das celulas esta disjunta e nao organizada em tecidos. Urn excelente exempio de tecido em 
cnidarios e sua rede nervosa, na qual as celulas nervosas e seus processes formam uma estrutura definida de 
tecido, com fungao de coordena^o. 

4. Grau teddual-organogenico de organizada - a agrega^o de tecidos em orgaos e o passo seguinte na 
complexidade. Os orgaos sao geralmente compostos por mais de urn tipo de tecido e tern fun^o mais 
especializada que tecidos. Esse e o nfvel de organiza^o dos turbelarios (Platelmintos), nos quais ocorrem orgaos 
bem definidos, tais como ocelos, proboscides e orgaos reprodutivos. Nos turbelarios, os orgaos reprodutivos 
transcendem o grau tecidual-organogenico, estando organizados em urn sistema reprodutivo. 

5. Grau organogenico-sistemico de organizada - orgaos traba I ham conjuntamente para a execute de uma fungao, 
produzindo o nfvel de organiza^o mais elevado- os sistemas de orgaos. Os sistemas estao associados asfun^es 
corporeas basicas, tais como circulate, respira^o e digestao. Os animais mais simples que apresentam esse tipo 
de organiza^o sao os vermes nemertinos, que tern urn sistema digestive complete distinto do sistema 
circulatorio. A maioria dos files animais apresenta esse tipo de organiza^ao. 

A maioria dos animais tern um nivel adicional de complexidade, no qual orgaos diferentes operam conjuntamente como 

sistemas de orgaos. Onze diferentes tipos de sistemas de orgaos sao descritos nos metazoarios; esqueletico, muscular, 
tegumentar, digestivo, respiratorio, circulatorio, excretor, nervoso, endocrino, imune e reprodutivo. A grande diversidade 
evolutiva desses sistemas de orgaos esta coberta nos Capitulos de 14 a 28, e suas estruturas relacionadas com as suas 
respectivas fun^oes nos Capitulos de 29 a 35. 

PLANOS CORPOREOS ANIMAIS 

Como descrito no prologo deste capitulo, o piano corporeo ancestral restringe a forma de seus descendentes. Os pianos 
corporeos dos animais diferem no grau de organiza 9 ao, na simetria do corpo, no numero de folhetos germinativos 
embrionarios e no numero de cavidades do corpo. Geralmente, a simetria do corpo pode ser determinada a partir do aspecto 
externo de um animal, mas determinar outras caracteristicas do piano corporeo requer, tipicamente, dissec^ao, e as vezes 
microscopia. 

Simetria animal 

A simetria refere-se as propor^oes equilibradas ou correspondencia em tamanho e forma das partes de lados opostos de um 
piano mediano. 

A simetria esferica significa que qualquer piano que passa atraves do centro do organismo divide seu corpo em metades 
equivalentes ou especulares (Figura 9.1, acima d esquerda). Esse tipo de simetria ocorre entre algumas formas unicelulares e 
e raro entre os animais. As formas esfericas sao mais adequadas para flutuar e rolar. 

A simetria radial (Figura 9.1, acima a direita) aplica-se as formas que podemser divididas em metades semelhantes por 
mais de dois pianos que passam atraves do eixo longitudinal do organismo. Esses organismos sao formas tubulares, 
vasiformes ou em tigela, formas encontradas em algumas esponjas e em hidras, aguas-vivas, ouri^os-do-mar e grupos 
relacionados, nos quais, em uma extremidade do eixo longitudinal, geralmente esta a boca (a superftcie oral). Nas formas 
sesseis, como as hidras e as anemonas-do-mar, o disco basal de fixa^ao e a superftcie aboral. Uma forma variante da simetria 
radial e a simetria birradial, na qual, por causa de alguma parte que e unica ou emparelhada em vez de radial, somente dois 
pianos que passam atraves do eixo longitudinal produzem metades especulares. Os ctenoforos (filo Ctenophora, Capitulo 13), 
que sao globulares mas tern um par de tentaculos, sao um exempio. Normalmente, os animais radiais e birradiais sao sesseis, 
flutuam livremente ou sao nadadores debeis. Os animais radiais, sem extremidade anterior ou posterior, podem interagir com 
seu meio em todas as dire^oes - uma vantagempara formas sesseis ou de flutua^ao livre, cujas estruturas alimentares estao 






organizadas para capturar a presa que se aproxima de qualquer dire9ao. 




Simetria esferica 


Simetria radial 



Simetria bilateral 

Figura 9.1 Simetria animal. Os animais ilustrados exibem simetrias esferica, radial e bilateral. 

Os dots filos primariamente radiais nas formas adultas, Cnidaria e Ctenophora, tern sido chamados de Radiata, embora 
analises filogeneticas sugiram que esse grupo nao seja monofiletico (Capitulo 13 ). Os equinodermos (as estrelas-do-mar e 
seus parentes) sao animais primariamente bilaterais (larvas bilaterais) que se tornam secundariamente radiais quando adultos. 

A simetria bilateral apliea-se aos animais que podem ser divididos em duas por^oes espeeulares ao longo de um piano 
sagital - as metades direita e esquerda (Figura 9 . 1 , embaixo). O apareeimento da simetria bilateral na evolu9ao animal foi 
uma grande inova9ao, porque os animais bilaterais sao muito mais bem adaptados para um movimento direcional (para a 
Ifente) do que os radialmente simetrieos. Os animais bilaterais formam um grupo monofiletico de filos chamado BUateria. 

A simetria bilateral esta fortemente associada a cefaliza9ao, a diferencia9ao de uma cabe9a. A concentra9ao de tecido 
nervoso e orgaos sensoriais na cabe9a fornece vantagens obvias a um animal que se move em seu ambiente com a cabe9a 
dirigida para Ifente - isso produz um posicionamento eficiente dos orgaos para sentir o ambiente e responder a essa 
percep9ao. Normalmente, a boca do animal esta localizada tambem na cabe9a, ja que uma grande parte da atividade de um 
animal relaciona-se a busca de alimento. A cefaliza9ao esta sempre acompanhada por uma diferencia9ao ao longo do eixo 
anteroposterior, apesar de a evolu9ao desse eixo ter precedido a cefaliza9ao. 

Alguns termos convenientes utilizados para localizar regioes de animais bilateralmente simetrieos (Figura 9 . 2 ) sao: 
anterior, usado para designar a extremidade da cabe9a; posterior, para designar a extremidade oposta, ou da cauda; dorsal, 
para o lado das costas ou o lado superior; e ventral, para a Ifente ou o lado do ventre. O termo medial refere-se a linha media 
do corpo, e o lateral, aos lados. As partes dlstals estao afastadas do meio do corpo; as partes proxlmals estao mais proximas. 
Um piano frontal (as vezes chamado piano coronal) divide um corpo bilateral nas metades dorsal e ventral, traspassando o 
eixo anteroposterior e o eixo laterolateral (direito-esquerdo) em angulos retos ao piano sagital, que e o piano que divide um 
animal nas por96es direita e esquerda. O piano sagital que divide o corpo exatamente ao meio e por vezes denominado piano 
medlossagltal. Um piano transversal (tambem chamado de corte ou se9ao transversal) corta o organismo atraves dos eixos 
dorsoventral e direito-esquerdo em angulos retos aos pianos sagital e frontal, separando as por96es anterior e posterior 






(Figura 9.2). Nos vertebrados, o termo peitoral refere-se a regiao do torax, ou a area associada ao par anterior de apendiees, 
e pelvico refere-se a regiao do quadril, ou a area assoeiada ao par posterior de apendiees. 

As cavidades do corpo e os folhetos germinativos 

Uma eavidade corporea e urn espa 90 interno. O exemplo mais obvio e a eavidade do intestino ou trato digestivo, mas a 
maioria dos animais apresenta uma eavidade adicional e menos obvia. Quando essa segunda eavidade e preenehida por 
liquido, ela pode amorteeer e proteger o intestino de for 9 as exercidas sobre o eorpo. Em alguns animais, tais eomo as 
minhoeas, essa segunda eavidade tambem forma parte de umesqueleto hidrostatico utilizado na locomo 9 ao (ver Capitulo 17 e 
29). 

As esponjas, que estao no grau celular de organiza 9 ao, nao apresentam eavidades eorporeas, nemmesmo uma eavidade 
de intestino. Mas, se as esponjas eompartilham a mesma sequeneia do desenvolvimento de outros metazoarios, por que elas 
nao apresentam uma eavidade de intestino? Onde, na sequeneia do desenvolvimento, se forma o intestino? Esponjas, eomo 
todos os metazoarios, desenvolvem-se a partir de um zigoto ate um estagio de blastula. Uma blastula esferica tipica e 
eomposta por uma camada de celulas que eireundamuma eavidade preenehida por liquido (ver Figura 8.11). Essa eavidade, a 
blastocele, nao apresenta aberturas externas, portanto nao poderia servir eomo um intestino. Nas esponjas, apos a forma 9 ao da 
blastula, as eelulas reorganizam-se para formar um animal adulto no qual as celulas tornam-se embebidas em uma matriz 
extracelular e em volta de uma camara, chamada espongiocele, atraves da qual passam a agua e os nutrientes (Ver Figura 9.5, 
vias superiores, e Figura 12.5 e 12.10.) 

Dorsal 



Figura 9.2 Os pianos de simetria ilustrados em um animal bilateralmente simetrico. 

Nos animais diferentes das esponjas, o desenvolvimento prossegue de uma blastula para um estagio de gastrula, a 
medida que um lado da blastula dobra-se para dentro, formando uma depressao (Figura 9.3). Essa depressao origina a 
eavidade do intestino, tambem chamada gastrocele ou arquentero. A abertura externa a depressao e o blastopore; 
tipicamente, o blastoporo origina a boca ou o anus do adulto. O revestimento do intestino e o endoderma, e a camada externa 
de celulas que envolve a blastocele, o ectoderma (Figura 9.3). O embriao apresenta, nesse momenta, duas cavidades: a 
eavidade do intestino e a blastocele. Os animais eomo as anemonas-do-mar e as aguas-vivas desenvolvem-se a partir desses 
dois folhetos germinativos e sao chamados diblasticos (Figura 9.5, via superior). Tipicamente, esses animais apresentam 
simetria radial quando adultos. A blastocele preenehida por liquido persiste nos diblasticos, mas em outros animais e 
preenehida por um terceiro folheto germinativo, o mesoderma. Os animais que apresentam ectoderma, mesoderma e 
endoderma sao chamados triblasticos e sao, emsua maioria, bilateralmente simetricos. 

Metodos deformafdo do mesoderma 

As celulas que formam o mesoderma sao derivadas do endoderma, mas ha duas maneiras pelas quais uma camada tecidual 
intermediaria de mesoderma pode ser formada. Nos protostomios, o mesoderma forma-se a medida que as celulas 
endodermicas proximas ao blastoporo migram para dentro da blastocele (Figura 9.3A). Apos esse evento, tres pianos 
corporeos distintos - acelomado, pseudocelomado e celomado - sao possiveis (Figura 9.3A). 

No piano acelomado, as celulas mesodermicas preenchem completamente a blastocele, e a eavidade do intestino 














permanece como a unica cavidade do corpo (Figura 9.3A). Aregiao entre a epiderme ectodermica e o intestino endodermico e 
preenchida por massa esponjosa de celulas “preenchedoras de espa 9 o”, o parenquima (Figura 9.4). O parenquima e derivado 
de tecido conjuntivo embrionario e e importante na assimila 9 ao e transporte de nutrientes e na elimina 9 ao de residues 
metabolicos. 

No piano pseudocelomado, as celulas mesodermicas forram a periferia da blastocele, resultando em duas cavidades 
corporeas: uma blastocele persistente e a cavidade do intestino (Figura 9.3A e 9.4). A blastocele e agora chamada 
pseudoceloma; esse nome significa “false celoma”, porque o mesoderma circunda apenas parcialmente a cavidade, emvez de 
completamente, como e o case do celoma verdadeiro. 

O piano corporeo celomado, no qual um celoma verdadeiro e formado, desenvolve-se por meio de um piano 
esquizocelico ou enteroceUco. No piano esquizocelico, celulas mesodermicas preenchem a blastocele, formando uma faixa 
solida de tecido em redor da cavidade do intestino. Em seguida, por meio de morte celular programada, um espa 90 abre-se 
dentro da faixa mesodermica (Figura 9.3A). Esse novo espa 90 e o celoma. O embriao tern duas cavidades: a do intestino e do 
celoma. 
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Figura 9.3 O mesoderma esta presente em diferentes regioes da gastrula durante a formagao dos pianos 


corporeos acelomado, pseudocelomado e esquizocelico (A). O mesoderma e o celoma formam-se 
simultaneamente no piano enterocelico (B). 






























Nos deuterostomios, o mesoderma forma-se pelo piano enterocelico, no qual as celulas da por^ao central do revestimento 
do intestino cresceme projetam-se como bolsas, expandindo-se para dentro da blastocele (Figura 9.3B). As paredes da bolsa 
em expansao formam urn anel mesodermico. A medida que as bolsas movem-se em dire 9 ao a periferia, elas envolvem urn 
espa 9 o. Esse espa 90 da origem a cavidade eelomatica ou celoma. Finalmente, as bolsas destacam-se do revestimento do 
intestino, criando um celoma completamente delimitado por mesoderma em todos os lados. O embriao apresenta duas 
cavidades: a do intestino e do celoma. 

Um eeloma formado por enterocelia e funeionalmente equivalente aquele formado por esquizocelia, e ambos estao 
representados como tal no piano corporeo eucelomado ou simplesmente celomado (Figura 9.4). Ambos os tipos de cavidade 
eelomatica sao delimitados por mesoderma e revestidos por um peritonio, uma membrana delgada, celular e derivada do 
mesoderma (Figura 9.4). Os mesenteries mesodermieos mantem suspenses orgaos no eeloma (Figura 9.4). O pseudoeeloma 
nao apresenta peritonio. 

As origens do desenvolvimento dos pianos corporeos nos triblasticos 

Os animais triblasticos seguem um dos varies padroes principais de desenvolvimento para formar a blastula a partir de um 
zigoto (Figura 9.5). Os meios mais comuns sao as clivagens espiral ou radial (ver Figura 8.18, no Capitulo 8). 

A clivagem radial e tipieamente acompanhada de outras tres caraeteristicas; o blastopore origina o anus, uma nova 
abertura forma a boea, o eeloma forma-se por enterocelia e a elivagem e reguladora (ver Figura 8.18). Os animais com essas 
caraeteristicas sao denominados deuterostomios (Figura 9.5, embaixo); esse grupo inelui os ouri 90 s-do-mar e os cordados. 

A elivagem espiral produz um embriao cujos padroes de desenvolvimento contrastam com aqueles descritos para os 
deuterostomios: o blastopore origina a boea e a clivagem e emmosaico (ver Figura 8.18). O eorpo pode tornar-se aeelomado, 
pseudoeelomado ou celomado, dependendo do taxon (Figura 9.5, no centra). Se um celoma esta presente, ele e formado por 
esquizocelia. Os animais deste ultimo grupo sao denominados protostomios lofotroeozoarios, que incluem moluscos, vermes 
segmentados e outros taxons (Figura 9.5). 

Os protostomios lofotroeozoarios distinguem-se dos eedisozoarios (nao representados na Figura 9.5), para os quais uma 
serie de padroes de clivagem e eonhecida. Esses padroes incluem clivagem espiral, um padrao de clivagem superficial na 
qual os nucleos proliferam no interior de um citoplasma comum, sendo posteriormente separados por divisoes citoplasmaticas 
multiplas (ver Figura 8.9), e umoutro padrao que, inicialmente, assemelha-se a clivagem radial. Os eedisozoarios podemser 
celomados oupseudocelomados. Os insetos, caranguejos e nematodeos estao entre os eedisozoarios. 
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Figura 9.4 Pianos corporeos acelomado, pseudocelomado e eucelomado mostrados em segoes transversals de 
animals representatives. Note as posigoes relativas do parenquima, peritonio e orgaos do corpo. 

Um intestino complete e a segmentagao 

Alguns animais diblasticos e triblasticos apresentam uma cavidade do intestino de fundo cego on incompleto, no qual o 
alimento deve entrar e sair pela mesma abertura, mas a maioria das formas apresenta um intestino completo (Figura 9.5). Um 
intestino completo possibilita um fluxo de diregao unica para o alimento, desde a boca ate o anus. Um corpo assim arquitetado 
e, essencialmente, um intestino dentro do tubo corporeo. O modelo de tubo dentro de tubo parece ser muito adaptativo, visto 
que os membros dos filos animais mais comuns, tanto de invertebrados como de vertebrados, apresentam esse piano. 

A segmentagao, tambem denominada metameria, e outra caracteristica muito comum nos metazoarios. A segmentagao e 
uma repetigao seriada de segmentos corporeos semelhantes ao longo do eixo longitudinal de um corpo. Cada segmento e 
denominado metamero ou somito. Nas formas como as minhocas e outros anelideos (Figura 9.6), nas quais a metameria e 
mais claramente representada, a organizagao em segmentos inclui estruturas externas e internas de varies sistemas. Fla 
repetigao de musculos, vasos sanguineos, nervos e cerdas de locomogao (ver Figuras 17.16 a 17.22, Capitulo 17). Alguns 
outros 6rgaos, como os sexuais, podem estar repetidos em apenas alguns segmentos (ver Figura 17.19). As mudangas 
evolutivas acabaram por ocultar grande parte da segmentagao em muitos animais, incluindo os humanos, embora isso seja 
observado com If equencia durante o desenvolvimento. 



























A segmenta 9 ao permite maior mobilidade do corpo e complexidade estrutural e funcional. Seu potencial e amplamente 
manifestado no filo Arthropoda, o maior grupo de animais na Terra. Alem dos filos Annelida e Arthropoda, a segmenta^ao 
oeorre em Chordata (Figura 9.6), embora uma segmenta^ao superfieial do eetoderma e da parede do eorpo possa apareeer em 
diversos grupos de animais. Aimportaneia e o poteneial da segmenta 9 ao sao diseutidos nos Capitulos 17 e 18. 

OS COMPONENTES DOS CORPOS ANIMAIS 

Os eorpos animais eonsistem em eomponentes eelulares, derivados dos tres folhetos germinativos embrionarios - eetoderma, 
mesoderma e endoderma - bem eomo de eomponentes extraeelulares. 

Os eomponentes extraeelulares 

Os metazoarios eontem dois importantes eomponentes nao eelulares: fluidos eorpdreos e elementos estruturais extraeelulares. 
Emtodos os eumetazoarios, os fluidos eorpdreos sao subdivididos emdois “eompartimentos” de fluidos: aqueles que oeupam 
0 espa 90 intracelular, dentro das eelulas do eorpo, e aqueles que oeupam o espa 90 extracelular, fora das eelulas. Nos 
animais eom sistemas vaseulares fechados (eomo vermes segmentados e vertebrados), os fluidos extraeelulares sao ainda 
subdivididos em plasma sangm'neo (a por 9 ao fluida do sangue) e fluido intersticial (ver Figura 31.1). O fluido interstieial, 
tambem denominado fluido do teeido, oeupa os espa 9 os eireundantes das eelulas (espa 90 intercelular). Entretanto, muitos 
invertebrados tern sistemas sanguineos abertos, semuma separa 9 ao verdadeira entre o plasma sanguineo e o fluido interstieial. 
Exploraremos essas rela 96 es mais adiante, no Capitulo 31. 
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Figura 9.5 Sequencias de desenvolvimento diferentes produzem animais diblasticos versus triblasticos. Dos dois 
caminhos principais presentes nos animais triblasticos, urn origina animais acelomados e pseudocelomados, bem 
como protostomios lofotrocozoarios, os quais formam celoma por esquizocelia. Os protostomios ecdisozoarios 
nao estao representados nesta figura. O segundo padrao triblastico principal origina os deuterostomios, os quais 
formam celoma por enterocelia. Nos deuterostomios cordados, a formagao do celoma ocorre por enterocelia nos 
taxons invertebrados, mas por esquizocelia nos vertebrados. 
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Figura 9.6 Filos segmentados. A segmentagao (tambem denominada metameria), ou repetigao de unidades 
estruturais, traz uma especializagao mais variada porque os segmentos, especialmente em artropodes, tornaram- 
se modificados para diferentes fungoes. 

Elementos estruturais extracelulares sao o material de sustentagao do organismo, incluindo o tecido conjuntivo 
(especialmente bem desenvolvido em vertebrados, mas presente emtodos os metazoarios), cartilagem (moluscos e cordados), 
osso (vertebrados) e cuticula (artropodes, nematodeos, anelideos e outros). Esses elementos proveem estabilidade mecanica e 
protegao (ver Capitulo 29). Em alguns casos, tambem agem como um deposito de materials para trocas entre as celulas e o 
fluido intersticial, e servem como um meio para as reagoes extracelulares. Descreveremos a diversidade dos elementos 
estruturais extracelulares caracteristicos dos diferentes grupos de animals nos Capitulos de 12 a 28. 


Componentes celulares | Os tecidos 

Um tecido e um grupo de celulas semelhantes (junto com sens produtos celulares associados) especializado para o 
desempenho de uma fungao comum. O estudo dos tecidos e chamado histologia (Gr. histos, tecido, + logos, estudo) ou 
microanatomia. Todas as celulas dos animals metazoarios formam tecidos. Algumas vezes, as celulas de um tecido podem ser 
de varies tipos e alguns tecidos tern grande quantidade de material extracelular. 

Durante o desenvolvimento embrionario, os folhetos germinativos tornam-se diferenciados em quatro tipos de tecidos: 
epitelial, conjuntivo, muscular e nervoso (Figura 9.7). Esta e uma lista surpreendentemente pequena de apenas quatro tipos de 
tecidos basicos que podem satisfazer as diversas exigencias da vida animal. 

Tecido epitelial 

Umepitelio e uma lamina de celulas que cobre uma superficie, seja esta externa ou interna. Fora do corpo, o epitelio forma 
uma cobertura protetora. Dentro, o epitelio forra todos os orgaos da cavidade do corpo, assim como ductos ou passagens 
atraves dos quais varies materials e secregoes deslocam-se. Portanto, ions e moleculas tendem a atravessar as celulas 
epiteliais a medida que se deslocam entre todas as outras celulas do corpo. Consequentemente, uma grande variedade de 
moleculas de transporte ocorre nas membranas das celulas epiteliais (ver Capitulo 3). As celulas epiteliais estao tambem 
modificadas emglandulas que produzemmuco lubrificante ou produtos especializados, tais como hormonios ou enzimas. 
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=igura 9.7 Tipos de tecidos em urn vertebrado, mostrando exemplos de onde esses tecidos estao localizados em 


uma ra. 


Os epitelios sao classificados com base na forma da celula e no numero de camadas celulares. Os epitelios simples (uma 
unica camada de celulas; Figura 9.8) ocorrem em todos os metazoarios, enquanto os epitelios estratificados (varias camadas 
de celulas; Figuras 9.9 e 9.10) sao mormente restritos aos vertebrados. 
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Figura 9.8 Tipos de epitelio simples. 

O epitelio pavimentoso simples e composto por celulas achatadas que formam um revestimento contlnuo dos capilares 
sanguineos, dos pulmoes e de outras superficies onde ele permite a difusao de gases e transporte de outras moleculas para 
dentro e para fora das cavidades (Figura 9.8A). O epitelio cubico simples e composto de celulas pequenas em forma de 
cubos. O epitelio cubico geralmente reveste dutos pequenos e tiibulos, como os do rim e glandulas salivares, e pode ter 
atividade secretora oufun^ao absorvente (Figura 9.8B). O epitelio cilindrico simples lembra o epitelio cubico, mas as celulas 
sao mais alias e geralmente tern nucleos alongados (Figura 9.8C). Esse tipo de epitelio ocorre em superficies altamente 
absorventes, como as do trato intestinal da maioria dos animals. As celulas Ifequentemente apresentam diminutas proje^oes 
digitiformes, denominadas microvilos, as quais aumentam a superficie de absor^ao. Em alguns orgaos, como o trato 






















reprodutivo feminino, as celulas podemser ciliadas. 

O epitelio pavimentoso estratificado consiste em duas ou varias camadas de celulas adaptadas para a resistencia 
moderada a abrasao mecanica e deforma 9 ao. Acamada basal de celulas sofre divisoes mitoticas contlnuas, produzindo celulas 
que sao empurradas em dire 9 ao a superficie, onde sao trocadas e repostas por novas celulas que surgem abaixo. Esse tipo de 
epitelio reveste a cavidade oral, esofago e canal anal de muitos vertebrados, e a vagina dos mamlferos (Figura 9.9). O 
tegumento dos vertebrados e composto por um epitelio pavimentoso estratificado cujas camadas celulares superficiais contem 
alta concentra 9 ao da protelna queratina. Essas celulas querafinizadas sao mortas, semelhantes a escamas e nao apresentam 
nucleo. Elas protegemas camadas vivas subjacentes, sendo impermeaveis nos repteis, aves e mamlferos (ver Figura 29.1, no 
Capltulo 29). 

O epitelio de transi 9 ao e um tipo de epitelio estratificado especializado em acomodar grandes distensoes. Esse tipo de 
epitelio e encontrado no trato urinario e na bexiga de vertebrados. Em seu estado relaxado, ele parece apresentar quatro a 
cinco camadas celulares de espessura, mas, quando distendido, aparenta ter apenas duas a tres camadas de celulas 
extremamente achatadas (Figura 9.10). 

Todos os tipos de epitelios estao apoiados sobre uma membrana basal subjacente, a qual e uma regiao condensada da 
substancia fundamental do tecido conjuntivo, secretada pelas celulas de ambos os tecidos epitelial e conjuntivo. Os vasos 
sanguineos nunca penetram em tecidos epiteliais, os quais dependem da difusao do oxigenio e nutrientes de tecidos 
subjacentes.* 



Figura 9.9 Epitelio pavimentoso estratificado. 
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Figura 9.10 Epitelio de transigao - um tipo de epitelio estratificado que possibilita grandes distensoes. 

Tecido conjuntivo 

Os tecidos conjuntivos sao um grupo diversificado de tecidos que servem a varias fun 96 es relacionadas com a liga 9 ao e a 
sustenta 9 ao. Eles estao tao difundidos no corpo que a remo 9 ao dos outros tecidos ainda deixaria claramente aparente a forma 



























completa do corpo. O tecido conjuntivo e composto de relativamente poucas celulas, uma grande maioria de fibras 
extracelulares e uma substancia fundamental, na qual as fibras estao suspensas (coletivamente chamadas matriz). 
Reconhecemos varies tipos diferentes de teeido eonjuntivo. Dois tipos de tecidos conjuntivos propriamente ditos ocorrem em 
vertebrados; tecidos conjuntivos frouxo e denso. 

O tecido conjuntivo frouxo, tambem chamado tecido conjuntivo areolar, e o “material empacotador” do corpo que ancora 
vasos sanguineos, nervos e orgaos corporeos. Ele contem fibroblastos, que sintetizam as fibras e a substancia fundamental do 
tecido conjuntivo, e macrofagos vageis, que fagocitam patogenos ou celulas danificadas. Os diferentes tipos de fibras incluem 
fibras colagenas (espessas e roxas na Figura 9.11 A) e fibras elasticas finas (escuras e ramificadas na Figura 9.11 A) formadas 
pela proteina elastina. 

O tecido conjuntivo denso forma tendoes, ligamentos e fascias, as ultimas arranjadas emlaminas oubandas de tecido ao 
redor do musculo esqueletico. As fibras colagenas de umtendao (Figura 9.1 IB) sao extremamente longas e justapostas, com 
pouca substancia fundamental. Varias das fibras do tecido conjuntivo sao compostas de colageno (Gr. holla, cola, + genos, 
origem), uma proteina de grande for 9 a tensiva. O colageno e a proteina mais abundante no Reino Animal, encontrada em 
corpos animais onde quer que sejam requeridas fiexibilidade e resistencia para estirar. O tecido conjuntivo de invertebrados, 
como de vertebrados, consiste em celulas, fibras e substancia fundamental, exibindo ampla diversidade estrutural, sua 
histologia variando de altamente celular a acelular. 

Outros tipos de tecido conjuntivo especializado incluem sangue, linfa (coletivamente considerados como tecido 
vascular), tecido adiposo (gordura), cartilagem e osso. O tecido vascular e composto de celulas distintas emuma substancia 
fundamental fiuida, o plasma. Em condi 96 es normals, o tecido vascular nao contem fibras. A composi 9 ao do sangue e 
discutida no Capitulo 31. 

A cartilagem e uma forma de tecido conjuntivo semirrigida composta de uma matriz firme contendo celulas (condrocitos) 
localizadas em bolsas, denominadas lacunas, e colageno e/ou fibras elasticas (dependendo do tipo de cartilagem). A 
cartilagem hialina (Figura 9.1 1C) e o tipo mais comum. Devido a ausencia de suprimento sanguineo na cartilagem, todos os 
nutrientes e materials de elimina 9 ao devem se difundir atraves da substancia fundamental de tecidos circundantes. Devido a 
ausencia de irriga 9 ao sanguinea, a cartilagem cicatriza lentamente depois de ser danificada. 

O osso e 0 mais forte dos tecidos conjuntivos de um vertebrado, e e composto por matriz calcificada que contem sais 
organizados ao redor de fibras colagenas (Figura 9.1 ID). As bolsas pequenas (lacunas) dentro da matriz contem celulas 
osseas, denominadas osteocitos. Os osteocitos comunicam-se entre si por meio de uma tenue rede de canals denominados 
canaliculos. Os vasos sanguineos, vastos no osso, estao localizados em canals maiores, incluindo canals centrals. O osso 
passa por remodela 96 es continuas, durante a vida do animal, e pode reparar-se mesmo quando extensivamente danificado. A 
estrutura da cartilagem e do osso e discutida na se 9 ao sobre esqueletos no Capitulo 29. 

Tecido muscular 

O musculo e o tecido mais abundante no corpo da maioria dos animais. Ele se origina do mesoderma (com algumas poucas 
exce 96 es), e sua unidade e a celula ou fibra muscular, que e especializada para contra 9 ao. Quando observado em microscopia 
optica, 0 musculo estriado parece fransversalmente listrado (estriado), comfaixas claras e escuras altemadas (Figura 9.12). 
Nos vertebrados, reconhecemos dois tipos de musculo estriado: o esqueletico e o cardiaco. O musculo esqueletico e 
encontrado em invertebrados e vertebrados. E composto de fibras cilindricas extremamente longas, as quais sao celulas 
multinucleadas que podem alcan 9 ar de uma extremidade a outra do musculo. Vistas atraves da microscopia optica, as celulas 
parecem apresentar uma serie de faixas, chamadas estrias, transversals a elas. O musculo esqueletico e chamado musculo 
voluntario (nos vertebrados) porque se contra! quando estimulado por nervos sob confrole consciente do sistema nervoso 
central (Figura 9.12A). Nos vertebrados, o musculo esqueletico pode ser confrolado por atividade nervosa inibitoria e 
estimulatoria. O musculo cardiaco e encontrado apenas no cora 9 ao dos vertebrados. As celulas sao muito menores que 
aquelas do musculo esqueletico e apresentam apenas umnucleo por celula (uninucleadas). O tecido muscular cardiaco e uma 
rede ramificada de fibras com celulas individuals interconectadas por complexos de jun 96 es celulares chamadas discos 
intercalares. O musculo cardiaco e considerado um musculo involuntario porque nao responde aos nervos sob confrole 
consciente do sistema nervoso central. Na verdade, o batimento cardiaco e confrolado por celulas marca-passo 



especializadas, localizadas no proprio cora^ao. No entanto, nervos autonomos originados no cerebro podem alterar a 
atividade do marca-passo (Figura 9.12B). Nos invertebrados, ha um terceiro tipo de musculo estriado, chamado musculo 
estriado obMquo. 
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Figura 9.11 Tipos de tecido conjuntivo. 
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Figura 9.12 Tipos de tecido muscular. 

O musculo liso (ou visceral), o qual nao conta com as faixas alternadas caracterlsticas do tipo estriado, e eneontrado 
tanto em invertebrados quanto em vertebrados, embora diferen 9 as ultraestruturais marcantes entre ambos os grupos tenham 
sido identificadas (Figura 9.12C). As celulas museulares lisas sao longas e afiladas, cada uma eontendo um unico nueleo 
central. O musculo liso e o tipo mais comum de musculo dos invertebrados, nos quais atua na musculatura da parede corporea 
e reveste ductos e esfineteres. Em vertebrados, o musculo liso circunda os vasos sangmneos e orgaos internos, como o 
intestino e o utero. E chamado de musculo involuntario nos vertebrados, pois sua contra 9 ao geralmente nao e controlada 






















conscientemente. 

O citoplasma nao especializado dos musculos e chamado sarcoplasma, e os elementos contrateis dentro da fibra sao 
miofibiilas. O movimento muscular e tratado no Capltulo 29. 

Tecido nervoso 

O tecido nervoso e especializado para a recep 9 ao de estimulos e a condu 9 ao de impulsos de uma regiao para outra. Os dois 
tipos basicos de celulas no tecido nervoso sao os neuronios (Gr. nervo), a unidade funcional basica do sistema nervoso, e a 
neuroglia (Gr. nervo, + gUa, cola), uma variedade de celulas nao nervosas que isolam as membranas neurais e servem a 
varias fun 96 es de sustenta 9 ao. A Figura 9.13 mostra a anatomia funcional de uma celula nervosa tlpica. A partir do corpo 
nucleado da celula, ousoma, estende-se umoumais dendritos (Gr. dendron, arvore), os quais recebemos sinais eletricos dos 
receptores ou de outras celulas nervosas, e um axonio unico que leva o sinal para fora do corpo celular a outras celulas 
nervosas ou a um orgao efetor. O axonio e Ifequentemente chamado fibra nervosa. A bainha isolante, ou bainha de mielina, 
aumenta a velocidade pela qual os sinais eletricos sao transmitidos ao longo de um axonio. Os neuronios estao separados de 
outros neuronios oude orgaos efetores por jun 96 es especializadas denominadas sinapses. O papel funcional do tecido nervoso 
e tratado no Capitulo 33. 

COMPLEXIDADE E TAMANHO DO CORPO 

Os graus mais complexos de organiza 9 ao em metazoarios permitem e, em alguma extensao, ate promovem a evolu 9 ao de 
tamanhos corporeos grandes (Figura 9.14). Os tamanhos maiores conferem varias consequencias fisicas e ecologicas 
importantes ao organismo. A medida que os animals crescem, a superficie corporea aumenta muito mais lentamente que o 
volume do corpo, porque a area de superficie aumenta com o quadrado do comprimento do corpo (comprimento^), enquanto o 
volume (e, portanto, a massa) aumenta com o cubo do comprimento do corpo (comprimento^). Em outras palavras, um animal 
grande tern menos area de superficie relativa ao seu volume que um animal pequeno de mesma forma. A area de superficie de 
um animal grande pode ser inadequada para prover trocas gasosas suficientes para respira 9 ao e nutrientes para as celulas que 
estejam localizadas mais profundamente dentro de seu corpo. Existem duas solu 96 es possiveis para esse problema. Uma 
solu 9 ao e dobrar ou invaginar a superficie do corpo para aumentar a area superficial ou, como explorado por turbelarios, 
achatar o corpo em fita ou disco, de tal forma que nenhum espa 90 interno esteja distante da superficie (ver Capitulo 14). Essa 
solu 9 ao permite ao corpo tornar-se maior sem incremento da complexidade interna. No entanto, a maioria dos animals maiores 
adotouuma segunda solu 9 ao; desenvolveram sistemas de transporte intemos para nutrientes, gases e dejetos entre as celulas e 
0 ambiente extemo. 
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Figura 9.13 Anatomia funcional de urn neuronic. 

O tamanho maior protege 0 animal contra flutua 96 es ambientais; ele prove maior prote 9 ao contra a preda 9 ao e fortalece 
as taticas ofensivas; e permite um uso mais eficiente da energia metabolica. Um mamifero grande utiliza mais oxigenio que um 
mamifero pequeno, mas 0 custo de manter sua temperatura corporea e menor por grama de peso para um mamifero grande que 
para um pequeno, porque, emum mamifero de porte maior, menos energia termica e perdida a partir da superficie corporea em 
rela 9 ao a produ 9 ao de calor. Os animais grandes tambem podem deslocar-se a um custo energetico menor que 0 dos animais 
pequenos. Por exemplo, um mamifero grande utiliza mais oxigenio correndo que um pequeno, mas 0 custo de energia de mover 
1 g de seu corpo sobre uma dada distancia e muito menor para um mamifero grande que para um pequeno (Figura 9.15). Por 
todas essas razoes, oportunidades ecologicas para animais maiores sao muito diferentes daquelas que existem para os 
menores. Emcapitulos subsequentes, descreveremos as extensas diversifica 96 es adaptativas observadas em taxons de animais 
de grande porte. 
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Figura 9.14 Grafico mostrando aumento nos tamanhos maximos dos organismos ao longo da historia da vida 
sobre a Terra. Repare que ambas as escalas sao logaritmicas. 



Peso do corpo 

Figura 9.15 Gusto liquido de correr para mamiferos de varies tamanhos. Cada ponto representa o custo (medido 
na taxa de oxigenio consumido) de movimentar de 1 g de corpo por 1 km. O custo diminui com o aumento do 
tamanho do corpo. 


J Resumo _ 

A partir dos organismos relativamente simples que marcam o inicio da vida na Terra, a evolu 9 ao animal produziu formas mais 
complexamente organizadas. Enquanto um organismo unicelular executa todas as fim^oes vitais no confinamento de uma unica 
celula, um animal multicelular e uma organiza^ao de unidades subordinadas unidas emumsistema hierarquico. 

















Todo organismo tern um piano corporeo herdado que pode ser descrito em termos de simetria do corpo, numero de 
folhetos germinativos embrionarios, grau de organiza 9 ao e numero de eavidades eorporeas. A maioria dos animals exibe 
simetria bilateral, embora as simetrias esferiea e radial oeorram em alguns grupos. A maioria dos animals e triblastiea e 
desenvolve-se a partir de tres folhetos germinativos embrionarios, mas enidarios e algumas outras formas sao diblastieas. As 
esponjas nao apresentam folhetos germinativos e mostram um grau eelular de organiza^ao. A maioria dos animais apresenta o 
grau tissular de organiza^ao. 

Com exoe 9 ao das esponjas, todos os animais tern uma eavidade de intestino. A maioria dos animais tern uma segunda 
eavidade que eireunda a eavidade do intestino. Essa segunda eavidade pode ser um pseudoeeloma ou um eeloma. Ha dois 
padroes taxon-espeeifieos de forma 9 ao do eeloma; esquizoeelieo e enterocelieo. 

Os animais triblastieos estao divididos em deuterostomios e protostomios de aeordo eom sua sequeneia partieular de 
desenvolvimento. Os protostomios sao ainda mais divididos nas formas lofotroeozoarias e eedisozoarias, eujas diferen 9 as no 
desenvolvimento ineluem padroes alternativos de elivagemna blastula. 

O eorpo de um animal eonsiste em eelulas funeionalmente espeeializadas; fluidos eorporeos, divididos em 
eompartimentos de fluidos intraeelular e extraeelular; e elementos estruturais extraeelulares, os quais sao fibras ou elementos 
disformes, que servem a varias fun 96 es estruturais no espa 90 extraeelular. As eelulas dos animais desenvolvem-se em varies 
teeidos; os tipos basieos sao epitelial, eonjuntivo, muscular e nervoso. Os tecidos sao organizados em unidades fimcionais 
maiores denominadas orgaos, e esses orgaos estao associados para formar sistemas. 

Algo correlacionado com um aumento da complexidade anatomica e o aumento no tamanho do corpo, que oferece certas 
vantagens, como preda 9 ao mais efetiva, custo de energia para locomo 9 ao reduzido e melhor homeostase. 

I Ouestoes de revisao 


1. Nomeie os cinco graus de organiza 9 ao na complexidade dos organismos e explique como cada grau sucessivo e mais 
complexo que aquele que o precede. 

2 . \bce pode sugerir por que, durante a historia evolutiva dos animais, houve uma tendencia para o aumento do tamanho 
maximo do corpo? \bce pensa que seria inevitavel que a complexidade aumentasse junto com o tamanho de corpo? Por 
que? 

3. Qual e o significado dos termos parenquima e estroma na forma como eles se relacionam aos orgaos do corpo? 

4. Fluidos eorporeos de animais eumetazoarios estao separados em “eompartimentos”. Nomeie esses eompartimentos e 
explique como essa compartimentaliza 9 ao pode diferir em animais com sistemas circulatorios abertos e fechados. 

5. Quais sao os quatro tipos principals de tecidos nos metazoarios? 

6 . Como voce distinguiria entre epitelio simples e estratificado? Que caracteristica do epitelio estratificado poderia 
explicar por que ele, em lugar de um epitelio simples, reveste a eavidade oral, esofago e vagina? 

7. Quais sao os tres elementos presentes em todos os tecidos conjuntivos? De alguns exemplos dos tipos diferentes de 
tecidos conjuntivos. 

8 . Quais sao os tres tipos de tecido muscular encontrados nos animais? Explique como cada um e especializado para uma 
fun 9 ao particular. 

9. Descreva as principals caracteristicas estruturais e fimcionais de umneuronio. 

10. Correlacione o grupo animal com seu piano corporeo: 

_Unicelular a. Nematodeo 

_Agregado de eelulas b. Vertebrado 

_Saco de fimdo cego, acelomado c. Protozoario 

_Tubo dentro de tubo, d. Turbelario 

pseudocelomado e. Esponja 

_Tubo dentro de tubo, f Artropode 

eucelomado g. Nemertino 

11. Diferencie as simetrias: esferiea, radial, birradial e bilateral. 








12. Use os seguintes termos para identificar as regioes em seu corpo e no corpo de uma ra: anterior, posterior, dorsal, 
ventral, lateral, distal, proximal. 

13. Como os pianos frontal, sagital e transversal dividiriam seu corpo? 

14. O que significa segmenta 9 ao? Mencione tres filos que exibem segmenta 9 ao. 

Para aprofimdar seu raciocinio. Calcule a area de superficie e volume de dois organismos esfericos, umdeles comum 
raio de 1 mm e o outro com um raio de 10 mra Agora determine a razao enfre area de superficie/volume para cada 
organismo. Que problemas poderiam ocorrer para cada organismo por causa de seu tamanho? Como poderiam ser 
resolvidos? 
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Royuela, M., B. Fraile, M. I. Arenas, and R. Paniagua. 2000. Characterization of several invertebrate muscle cell types: a 
comparison with vertebrate muscles. Microsc. Res. Tech. 41:107-115. Examina a ultraestrutura da musculatura lisa, 
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N.T.; Ha exce 96 es, como alguns Oligochaeta (Annelida), que apresentam capilares intraepiteliais. 



Taxonomia e Filogenia dos Animais 


Conchas de moluscos da colegao de Jean Baptiste de Lamarck (1744-1829). 

Ordem na diversidade 



Aevolugao produziuuma grande diversidade de especies no reino animal. Os zoologos ja descreveram mais de 1,5 milhao de 
especies de animais, e milhares de especies novas sao descritas todos os anos. Alguns zoologos estimam que as especies 
descritas ate o momento constituam menos de 20% de todos os animais existentes, e menos de 1% de todos os que ja 
existiram. 

Apesar da magnitude, a diversidade animal tern sens limites. Muitas formas possiveis na nossa imaginagao nao existemna 
natureza, como os mitologicos minotauros e cavalos alados. A diversidade animal nao e aleatoria, mas sim, apresenta uma 
ordem definida. As caracteristicas tipicas de seres humanos e bovinos nao ocorrem simultaneamente cm um unico organismo 
como ocorrem nos minotauros mitologicos; tampouco as asas caracteristicas de aves e os corpos de cavalos ocorrem juntos 
naturalmente como no mitologico Pegaso. Os seres humanos, bovinos, aves e cavalos sao grupos distintos de animais, porem 
compartilham algumas caracteristicas importantes, incluindo vertebras e homeotermia, que os separam de formas ainda mais 
diferentes como insetos e vermes platelmintos. 

Todas as culturas humanas classificam animais comuns de acordo com padroes na diversidade animal. Essas 
classificagoes temmuitos propositos. Algumas sociedades classificam os animais de acordo com sua utilidade ouperigo que 
representam aos empreendimentos humanos; outras podem agrupar os animais de acordo com sens papeis na mitologia. Os 
























biologos organizam a diversidade animal em uma hierarquia aninhada de grupos dentro de grupos, de acordo com as rela^oes 
evolutivas reveladas por padroes ordenados pelo compartilhamento de caracteristicas homologas. Esse ordenamento e 
ehamado de “sistema natural”, pois reflete as rela^oes que existem entre os animals na natureza, fora do eontexto da atividade 
humana. Um zoologo sistemata tern tres grandes objetivos: descobrir novas especies de animals, reeonstruir suas rela^oes 
evolutivas e comunicar essas rela 96 es ao eonstruir um sistema taxonomieo informativo. 

y^teoria de deseendencia comum de Darwin (Capitulos 1 e 6 ) e o prineipio subjacente que guia nossa busea pela ordem na 
diversidade da vida animal. A nossa eiencia da taxonomia (“lei de ordena 9 ao”) produz um sistema formal para nomear e 
agrupar especies e comuniear essa ordera Os animals que tern uma aneestralidade comum muito recente compartilham muitas 
caracteristicas e sao agrupados mais proximamente emnosso sistema taxonomieo. 

A taxonomia e parte da eieneia mais ampla da sistematiea, ou biologia eomparada, na qual os estudos sobre a varia 9 ao 
entre popula 96 es de animals sao utilizados para revelar suas rela 96 es evolutivas. No entanto, o estudo da taxonomia e anterior 
ao da biologia evolutiva, e muitas pratieas taxonomicas sao remaneseentes da visao de mundo pre-evolueionista. O 
ajustamento do nosso sistema taxonomieo para acomodar a evolu 9 ao produziu muitos problemas e controversias. A taxonomia 
atingiu um ponto incomumente ativo e controverso em seu desenvolvimento, no qual varios sistemas taxonomieos alternativos 
eompetempelo uso. Para expliearmos essa controversia, preeisamos inieialmente revisar a historia da taxonomia animal. 
LINNAEUS E A TAXONOMIA 

O filosofo e biologo grego Aristoteles (384 a 332 a.C.) foi o primeiro a elassificar organismos de acordo com suas 
similaridades estruturais. Apenas dois milenios depois surgiu o primeiro sistema taxonomieo unificado com o trabalho de 
Carolus Linnaeus (Figura 10.1). 

Linnaeus foi um botanieo sueeo da Universidade de Uppsala. Ele tinha um grande talento para coletar e classifiear 
organismos, espeeialmente flores. Linnaeus produziu um extensivo sistema de elassifica 9 ao tanto para animals como para 
plantas. Esse sistema, publieado em seu maior trabalho, Systema Naturae, utilizou a morfologia (estudo comparativo das 
formas organieas) para organizar os espeeimes em eole 96 es. Ele dividiu o reino animal em espeeies e deu a cada uma um 
nome diferente. Ele agrupou as espeeies em generos, generos em ordens e ordens em “classes” (usamos as aspas ou letras 
maiuseulas para distinguir “elasse”, eomo um ordenamento taxonomieo formal, de seu signifieado mais amplo - um grupo de 
organismos que eompartilham uma propriedade esseneial eomum). Como seu conheeimento sobre animals era limitado, suas 
eategorias mais baixas, como generos, eram bastante amplas e ineluiam animals que sao distantemente aparentados. Grande 
parte de sua elassifiea 9 ao esta agora drastieamente alterada, mas o prineipio basieo de seu esquema ainda e utilizado. 



Figura 10.1 Carolus Linnaeus (1707-1778). Esse retrato foi tirado quando Linnaeus tinha 68 anos, 3 anos antes 
de sua morte. 

O esquema de Linnaeus, distribuindo os organismos em uma serie aseendente de grupos eada vez mais inelusivos, e um 
sistema hierarquico de elassifiea 9 ao. Grandes grupos de organismos, ehamados de taxons, recebem uma de varias 
eategorias taxonomicas para indiear o grau geral de relaeionamento. A hierarquia das eategorias taxonomieas foi expandida 




consideravelmente desde o tempo de Linnaeus (Quadro 10.1). Ela inelui atualmente sete eategorias obrigatorias para o reino 
animal, em uma serie deseendente; Reino, Filo, Classe, Ordem, Familia, Genero e Espeeie. Todos os organismos devem ser 
eoloeados em pelo menos sete taxons, um em eada uma das eategorias obrigatorias. Os taxonomistas tern a op 9 ao de 
subdividir ainda mais essas sete eategorias para definir mais do que sete taxons (superfamilia, subfamilia, subordem, 
superordem ete.) para qualquer grupo espeeifieo de organismos. Ao todo, mais de 30 eategorias taxonomieas sao 
reeonheeidas. Para os grupos grandes e eomplexos, eomo peixes e insetos, essas eategorias adieionais sao neeessarias para 
expressar graus de divergeneia evolutiva diferentes. Sempre ha alguma arbitrariedade quando o taxonomista eseolhe um grupo 
de espeeie para ser formalmente reeonheeido eomo um taxon. Por exemplo, deve a familia taxonomiea Hominidae ser restrita 
ao genero Homo (humanos), e todos os generos fosseis mais proximos de Homo do que de Pan (bonobos e ehimpanzes), ou 
deve ela abranger o agrupamento mais inelusivo dos generos Homo, Pan, Gorilla e Pongo (orangotangos), alem dos fosseis 
mais proximos a esses generos do que dos giboes? Nas ultimas deeadas, os antropologos mudaram Hominidae do uso antigo 
meneionado anteriormente para o ultimo (ver adiante). A arbitrariedade eonfusa de elassifiear os taxons eompromete a 
utilidade de elassifiea^oes para lembrar-nos quais taxons sao mais inelusivos que outros? Podemos nos eriar uma taxonomia 
sem olassifioa 9 ao que eodifique as posi 96 es da espeeie em uma arvore evolutiva de deseendentes eomuns? Enquanto 
eserevemos, os taxonomistas estao tentando responder a essas perguntas. Nesse interim, ambas as taxonomias elassifieatoria e 
sem elassifiea 9 ao permaneeem sendo utilizadas. As taxonomias sem elassifiea 9 ao normalmente usam endenta 96 es para 
espeeifiear os niveis de inelusividade de eada taxon eomo ilustrado pelo ordenamento taxonomieo sem elassifiea 9 ao de 
animals de simetria bilateral mostrado na ultima se 9 ao deste eapitulo. 


Quadro 10.1 Exemplos de eategorias taxonomieas as quais perteneem animais representativos. 


Categoria linnaeuniana 

Ser humano 

Gorila 

Ra-leopardo-do-sul 

Esperan^a 

Reino 

Animalia 

Animalia 

Animalia 

Animalia 

Filo 

Chordata 

Chordata 

Chordata 

Arthropoda 

Subfilo 

Vertebrata 

Vertebrata 

Vertebrata 

Uniramia 

Classe 

Mammalia 

Mammalia 

Amphibia 

Insecta 

Subelasse 

Eutheria 

Eutheria 

- 

Pterygota 

Ordem 

Primates 

Primates 

Anura 

Orthoptera 

Subordem 

Anthropoidea 

Anthropoidea 

- 

Ensifera 

Familia 

Hominidae 

Hominidae 

Ranidae 

Tettigoniidae 

Subfamilia 

- 

- 

Raninae 

Phaneropterinae 

Genero 

Homo 

Gorilla 

Lithobates 

Saidderia 




Espede 


Homo sapiens 


Gorilla gorilla 


Lithobates sphenocephala 


Scudderiafurcata 


Subespede _ _ _ Scudderiafurcata furcata 

A hierarquia taxonomica de quatro especies (ser humano, gorila, ra-leopardo-do-sul e esperanga). Os taxons 
superiores sao geralmente mais inclusivos que taxons inferiores; no entanto, taxons em dois niveis diferentes 
podem ser equivalentes em conteudo. As especies proximamente aparentadas sao unificadas em urn ponto mais 
inferior na hierarquia do que especies distantemente aparentadas. Por exempio, os seres humanos e os gorilas 
sao unidos no nivel de familia (Hominidae) e acima; eles sao unidos com a ra-leopardo no nivel de subfile 
(Vertebrata); e com a esperanga no nivel de reino (Animalia). 

Sistematizagao versus classificagao 

A introdugao da teoria evolutiva na taxonomia animal mudou o papel do taxonomista, de classificador, para o de 
sistematizador. A classificagao denota a construgao de classes, agrupamentos de organismos que possuemuma caracterlstica 
comum, denominada essencia, utilizada para definir a classe. Os organismos que apresentam a caracteristica essencial sao 
membros da classe por definigao, e aqueles que nao a apresentam sao excluidos. Como as especies emevolugao estao sempre 
sujeitas a mudangas, a natureza estatica das classes as torna uma fundamentagao fraca para a taxonomia dos sistemas vivos. A 
atividade de um taxonomista, cujos grupos de especies representam a unidade de descendencia evolutiva comum, e a 
sistematizagao, nao a classificagao. As especies colocadas emumgrupo taxonomico incluemo ancestral comum mais recente 
e todos seus descendentes, portanto perfazem um ramo da arvore filogenetica da vida. As especies em um grupo assim 
formado constituem um sistema de descendencia comum, nao uma classe definida pela apresentagao de uma caracteristica 
essencial. Ainda e comum, embora tecnicamente errado, que os sistematas chamemos sistemas taxonomicos de classificagoes. 

Como as caracteristicas organismicas sao herdadas de especie ancestral para especie descendente, a variagao de 
caracteres e utilizada para diagnosticar os sistemas de descendencia comura No entanto, nao e necessario que um carater 
essencial seja mantido atraves do sistema para seu reconhecimento como um taxon. O papel das caracteristicas morfologicas e 
outras na sistematizagao e, portanto, fundamentalmente diferente do papel dos mesmos caracteres na classificagao. Na 
classificagao, o taxonomista pergunta se uma especie sendo classificada contem as caracteristicas que definem alguma classe 
taxonomica em particular; na sistematizagao, o taxonomista pergunta se as caracteristicas da especie confirmam ou rejeitam a 
hipotese de que descende do ancestral comum mais recente de um taxon em particular. Por exempio, os vertebrados tetrapodes 
descendem de um ancestral comum que tinha quatro membros, uma condigao retida na maioria, mas nao em todos os seus 
descendentes. Apesar de nao terem membros, as cecilias (Capitulo 25) e serpentes (Capitulo 26) sao tetrapodes, pois fazem 
parte desse sistema de descendencia comum; outros caracteres moleculares e morfoldgicos os agrupam, respectivamente, com 
os anfibios e lagartos vivos. 

Apesar de a estrutura hierarquica da classificagao linnaeuniana ser mantida na taxonomia atual, os taxons sao grupos de 
especies aparentadas por descendencia evolutiva com modificagoes, como diagnosticado pelo compartilhamento de caracteres 
homdlogos. A medida que nos movemos para cima na hierarquia taxonomica de uma especie ate grupos mais inclusivos, cada 
taxon representa os descendentes de um ancestral mais antigo, ou um ramo maior na arvore da vida. 

Nomendatura binomial das especies 

O sistema de Linnaeus para nomear especies e chamado de nomendatura binomial. Cada especie tern um nome latinizado, 
composto de duas palavras (dai, binomial), grafado em italico (ou sublinhado, no caso de ser escrito a mao ou datilografado). 
A primeira palavra e o nome do genero, com a primeira letra maiuscula; a segunda palavra representa o epiteto da especie, 
que identifica a especie dentro do genero, e e grafado emletras minusculas (ver Quadro 10.1). O grande valor comunicativo 
dos nomes de especies em latim e que sao utilizados consistentemente por cientistas de todos os paises e linguas; sao muito 
mais precisos que nomes populares, que variam cultural e geograficamente. 

O nome do genero e sempre um substantivo, e o epiteto da especie e emgeral umadjetivo que deve concordar em genero 
(masculino, feminino e neutro) com o substantivo generico. Por exempio; o nome cientifico do sabia-comum-norte-americano 


e Turdus migratorius (L. turdus, tordo; migratorius, de habito migratorio). O epiteto da especie nunca deve aparecer sozinho; 
0 nome binomial completo deve ser usado para se referir a uma especie. Os nomes dos generos devem se referir apenas a um 
grupo de organismos; o mesmo nome nao pode ser dado a dois generos distintos de animais. O mesmo epiteto de especie pode 
ser utilizado, contudo, emdiferentes generos para denominar especies diferentes. Por exemplo, o nome cientifico da subideira- 
de-peito-branco (ave Sittidae) e Sitta carolinensis. O epiteto ‘‘'carolinensis'' e utilizado cm outros generos para as especies 
Poecile carolinensis (ave da America do Norte) e Anolis carolinensis (lagarto da America do Norte) e significa “da 
Carolina”. Todas essas categorias de especie sao designadas utilizando substantives unitermos, escritos com a primeira letra 
maiuscula. 

Por vezes, uma especie e dividida em subespecies, utilizando uma nomenclatura trinomial (ver o exemplo da esperanga, no Quadro 10.1, e da salamandra, Figura 
10.2); tais especies sao denominadas politipicas. Os nomes genericos, especificos e subespecificos sao grafados em italico (sublinhados, se escritos a mao ou 
datilografados). Uma especie politipica contem uma subespecie cujo nome subespecifico repete o epiteto de especie e uma ou mais subespecies cujo nome 
subespecifico difere. Portanto, para distinguir as variedades geograficas de Ensatinaeschscholtzii, uma subespecie e denominada Ensatina eschscholtzii eschscholtzii, e 
nomes subespecificos diferentes sao utilizados para cada uma das outras seis subespecies (Figura 10.2). Tanto o nome do genero quanto o epiteto podem ser 
abreviados, como mostrado na Figura 10.2. 0 reconhecimento formal para subespecies caiu em popularidade entre os taxonomistas porque subespecies sao, em 
geral, baseadas em diferen^as pequenas em aparencia que, nao necessariamente, diagnosticam unidades evolutivas distintas. Quando estudos mais aprofundados 
revelam que as subespecies assim nomeadas sao unidades de linhagens evolutivas distintas, as subespecies sao em geral reconhecidas como especies; e, realmente, 
muitos autores argumentam que as subespecies de Ensatina eschscholtzii sao especies diferentes de fato. As designates de subespecie devem, portanto, ser vistas 
como afirmativas provisorias, indicando que osstatus de especies das populates devem ser investigados mais profundamente. 

ESPECIES 

Ao discutir o livro de Darwin, A Origem das Especies, em 1859, Thomas Henry Huxley perguntou; “Emprimeiro lugar, o que 
e uma especie? A pergunta e simples, porem a resposta correta e diflcil de encontrar, mesmo se apelarmos para aqueles que 
deveriam saber tudo sobre isso.” Utilizamos o termo especie ate o momento como se tivesse um significado simples e nao 
amblguo. Na realidade, o comentario de Huxley e tao valido hoje como o era em 1859. Os nossos conceitos de especies 
tomaram-se mais sofisticados, mas a diversidade de conceitos diferentes e discordancia quanto ao seu uso sao tao evidentes 
atualmente como o cram no tempo de Darwin. 

Apesar de ampla discordancia quanto a natureza das especies, os biologos utilizam certos criterios para identificar as 
especies. Primeiramente, a descendencia comum e um aspecto central para todos os conceitos modernos de especie. Os 
membros de uma especie devem ter sua ancestralidade emuma popula^ao ancestral em comum, porem nao necessariamente no 
mesmo par de pais. As especies sao, portanto, entidades historicas. Um segundo criterio e que as especies precisam ser o 
menor agrupamento distinto de organismos que compartilham padroes de ancestralidade e descendencia; de outra maneira 
ficaria muito diflcil separar especies de taxons mais altos cujos membros tambem compartilham descendencia comum Os 
caracteres morfologicos sao tradicionalmente importantes para identiflcar tais grupos, porem caracteres cromossomicos e 
moleculares sao, hoje emdia, utilizados para esse proposito. Umterceiro criterio importante e o de comunidade reprodutiva. 
Os membros de uma especie devem formar uma comunidade reprodutiva que exclui membros de outras especies. No caso de 
popula^oes com reprodu 9 ao sexuada, o cruzamento e critico para manter uma comunidade reprodutiva. Em se tratando de 
organismos com reprodu 9 ao estritamente assexuada, a comunidade reprodutiva perfaz a ocupa 9 ao de um habitat ecologico em 
particular para que uma popula 9 ao reprodutiva responda como uma unidade as for 9 as evolutivas como sele 9 ao natural e 
deriva genetica (Capitulo 6). 
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Figura 10.2 Variagao geografica de padroes de cores no genero de salamandras Ensatina. O status de especie 
dessas populagoes confundiu os taxonomistas por geragoes e continua a confundir. A taxonomia atual reconhece 
apenas uma especie {Ensatina eschscholtzii) dividida em subespecies como mostrado. A hibridagao e evidente 
entre as populagoes mais proximas, porem estudos da variagao em proteinas e DMA mostram grande quantidade 
de divergencia genetica entre as populagoes. Adicionalmente, as populagoes das subespecies E. e. eschscholtzii 
e E. e. klauberi podem se sobrepor geograficamente, sem cruzamento reprodutivo. 

Qualquer especie apresenta uma distribuigao espacial, sua distribuigao geografica, e uma distribuigao temporal, seu 
periodo evolutivo. As especies diferem bastante umas das outras em ambas as dimensoes. As especies com extensoes 
geograficas muito grandes ou distribuigoes mundiais sao chamadas de cosmopolitas, enquanto aquelas com distribuigoes 
geograficas muito restritas sao chamadas endertiicas. Se uma especie fosse restrita a um unico ponto no espago e tempo, 
teriamos pouca dificuldade em reconhece-la, e praticamente todos os conceitos de especie nos levariam a mesma conclusao. 
Temos poucas dificuldades para distinguir as especies de animais que encontramos vivendo em nossos parques ou bosques. 
No entanto, quando comparamos uma populagao local a populagoes semelhantes, mas nao identicas, localizada a centenas de 
quilometros de distancia, pode ser dificil determinar se essas populagoes representam uma unica especie ou multiplas 
especies (Figura 10.2). 

Ao longo do periodo evolutivo de uma especie, sua distribuigao geografica pode mudar varias vezes. Uma distribuigao 
geografica pode ser continua ou disjunta; esta ultima apresenta descontinuidades interims onde a especie nao se apresenta. 
Suponha que encontremos duas populagoes locals identicas que vivam a 480 km uma da outra, sem nenhuma populagao 
relacionada entre elas. Estariamos observando uma unica especie com distribuigao disjunta ou duas especies distintas, porem 
intimamente relacionadas? Suponha agora que essas duas populagoes se separaram historicamente ha 50.000 anos. Seria esse 
tempo suficiente para que elas tenham evoluido em comunidades reprodutivas isoladas, ou ainda podemos pensar nas duas 
como parte de uma mesma comunidade reprodutiva? E muito dificil encontrar respostas claras e objetivas para tais questoes. 




















As diferen9as entre os conceitos de especie pertencema solu9ao desses problemas. 

Conceitos tipologicos de especie 

Antes de Darwin, uma especie era considerada uma entidade distinta e imutavel. As especies eram definidas a partir de 
caracteristicas essenciais fixas (geralmente morfologicas) consideradas como padroes criados pela divina providencia on 
arquetipo. Essa pratica constitui o conceito tipologico (ou morfologico) de especie. Os cientistas reconheciam especies 
formalmente pela designa9ao de um especime-tipo que era etiquetado e depositado em um museu para representar a forma ou 
morfologia ideal para a especie. Quando os cientistas obtinham especimes adicionais e queriam associa-los a uma especie, os 
especimes-tipo eram consultados. Os novos especimes eram designados a uma especie anteriormente descrita se 
apresentassem as caracteristicas essenciais do especime-tipo. As pequenas diferen9as do especime-tipo eram consideradas 
imperfei96es acidentais. As grandes diferen9as dos especimes-tipo existentes levavam um cientista a descrever uma nova 
especie com seu proprio especime-tipo. Dessa maneira, o mundo vivo era classificado em especies. 

Os evolucionistas descartaram o conceito tipologico de especie, mas algumas de suas tradi96es continuam. Os cientistas 
ainda descrevem especies ao depositar especimes-tipo em museus, e o especime-tipo carrega formalmente o nome da especie. 
A morfologia dos organismos ainda e igualmente importante no reconhecimento de especies; porem as especies em si nao sao 
mais vistas como classes de organismos definidos pela apresenta9ao de uma caracteristica essencial. A base da visao de 
mundo evolutivo e que as especies sao entidades historicas, cujas propriedades sempre estao sujeitas a mudan9as. As 
varia96es que observamos entre organismos dentro de uma especie nao sao uma manifesta9ao imperfeita de um “tipo” eterno; 
0 tipo emsi e somente uma abstra9ao retirada da real e importante varia9ao presente dentro da especie. Umtipo e, na melhor 
das hipoteses, uma forma media que muda conforme a varia9ao organismica e organizada ao longo do tempo pela sele9ao 
natural. Um especime-tipo serve apenas como um guia para as caracteristicas morfologicas gerais que se espera encontrar em 
uma especie particular observada atualmente. 

A primeira pessoa a descrever um especime-tipo e publicar o nome de uma especie nova e chamada de autoridade. 0 nome da pessoa e a data de publicagao sao, 
em geral, escritos apos o nome da especie. Dessa maneira, Didelphis marsupialis Linnaeus, 1758, nos diz que Linnaeus foi a primeira pessoa a publicar o nome da 
especie desse gamba. For vezes, o genero de uma especie e revisado apos sua descrigao inicial. Nesse caso, o nome da autoridade e apresentado em parenteses. 0 
lagarto-monitor-do-nilo e denominado Varanus niloticus (Linnaeus, 1766), pois a especie foi originalmente nomeada por Linnaeus como Lacerta nilotica e, 
subsequentemente, colocada em um genero diferente. 

Conceito biologico de especie 

O conceito de especie mais influente, inspirado pela teoria evolutiva darwiniana, e o conceito biologico de especie formulado 
por Theodosius Dobzhansky e Ernst Mayr. Esse conceito foi cunhado durante a sintese evolutiva feita nos anos 1930 e 1940 a 
partir de ideias anteriores, e foi redefinido e retrabalhado muitas vezes desde entao. Em 1982 , Mayr definiu o conceito 
biologico de especie da seguinte maneira: ''Uma especie e uma comunidade reprodutiva de populagdes (isoladas 
reprodutivamente de outras) que ocupa um nicho especifico na natureza." Note que uma especie e definida aqui de acordo 
com propriedades reprodutivas de uma popula9ao, e nao de acordo com a posse de alguma caracteristica organismica 
especifica. Uma especie e uma popula9ao intercruzante que apresenta descendencia comum e compartilha caracteristicas 
variaveis. Os estudos de varia9ao populacional com caracteristicas de morfologia, estrutura cromossomica e genetica 
molecular sao bastante uteis para avaliar as Ifonteiras geograficas de popula96es intercruzantes na natureza. O criterio do 
“nicho” (ver Capitulo 38 ) reconhece que membros de uma comunidade reprodutiva devem tambem ter propriedades 
ecologicas semelhantes. 

Como uma comunidade reprodutiva deve manter uma coesao genetica, espera-se que a varia9ao organismica seja 
relativamente baixa e continua dentro de especies, e descontinua entre especies. Apesar de a especie biologica ser baseada em 
propriedades reprodutivas da popula9ao em vez de morfologia, a morfologia pode nos ajudar a diagnosticar as especies 
biologicas. Algumas vezes, o status de especie pode ser avaliado diretamente conduzindo-se experimentos de cruzamento. No 
entanto, reprodu9ao controlada e possivel apenas emuma minoria dos casos. Portanto, nossas decisoes quanto a identifica9ao 
das especies normalmente sao feitas observando a varia9ao de caracteres. A varia9ao de caracteres moleculares e muito util 


para identificar fronteiras geograficas de comunidades reprodutivas. Os estudos moleculares revelaram a ocorrencia de 
especies cripticas (ou especie-irma) (Capitulo 6), que sao muito similares morfologicamente para serem diagnosticadas 
como especies diferentes apenas utilizando caracteres morfologicos. 

A critica ao conceito biologico de especie revelou uma serie de problemas percebidos. Primeiramente, o conceito nao 
tern uma dimensao temporal explicita. Ele fornece um metodo para avaliar o status de especie para popula^oes 
contemporaneas, porem ajuda muito pouco a tra^ar a dura9ao temporal da linhagem de uma especie ao longo de sua historia 
passada. Os proponentes do conceito biologico de especie discordam constantemente sobre o grau de isolamento reprodutivo 
necessario para considerarmos duas popula^oes como especies separadas, revelando um pouco de ambiguidade no conceito. 
Por exemplo, sera que a ocorrencia de um pouco de hibridiza9ao entre popula96es em uma area geografica limitada pode 
determinar que as popula96es sao uma unica especie, apesar das diferen9as evolutivas entre elas? Um outro problema e que, 
como 0 conceito biologico de especie enfatiza o intercruzamento como o criterio da comunidade reprodutiva, ele nega a 
existencia de especies que se reproduzem apenas de maneira assexuada. No entanto, e pratica comum em sistematica 
descrever especies para todos os grupos de organismos, sejameles sexuados ou assexuados. 

Conceitos evolutivo e de coesao de especie 

A dimensao do tempo ocasiona problemas evolutivos obvios para o conceito biologico de especie. Como relacionamos 
especimes fosseis comas especies biologicas reconhecidas hoje? Se rastrearmos uma linhagem ao longo do tempo, quao longe 
devemos ir ate cruzarmos uma barreira de especie? Se seguirmos uma genealogia continua de popula96es ao longo do tempo, 
ate 0 ponto onde duas especies convergem no ancestral em comum, precisariamos cruzar pelo menos uma barreira de especie 
emalgumponto. Seria bemdificil, no entanto, decidir onde demarcar a separa9ao entre as duas especies. 

Para solucionar esse problema, o conceito de especie evolutiva foi proposto pelo especialista em paleontologia de 
mamiferos George Gaylord Simpson (Figura 10 . 3 ) para adicionar a dimensao de tempo evolutivo ao conceito biologico de 
especie. Esse conceito persiste numa forma modificada ate hoje. Uma defini9ao atual do conceito de especie evolutiva e uma 
linhagem unica de populagdes ancestrais e descendentes que mantem sua identidade separada de outras linhagens 
semelhantes e tern suas proprias tendencias evolutivas e destino historico. Note que o criterio de descendencia comum e 
mantido na necessidade de a linhagem ter sua identidade historica distinta. A coesao reprodutiva e o metodo pelo qual uma 
especie mantem sua identidade separada de outras linhagens de maneira a manter seu destino evolutivo independente. Os 
mesmos tipos de caracteristicas diagnosticas discutidas para o conceito biologico de especie sao relevantes para identificar 
especies evolutivas, apesar de que, na maioria dos casos, apenas caracteristicas morfologicas estao disponiveis a partir de 
fosseis. De maneira distinta do conceito biologico de especie, o conceito evolutivo de especie aplica-se tanto a formas com 
reprodu9ao sexuada como com reprodu9ao assexuada. Enquanto a continuidade de caracteristicas diagnosticas e mantida pela 
linhagem em evolu9ao, ela e reconhecida como a mesma especie. Mudan9as bruscas em caracteristicas diagnosticas marcam 
as Ifonteiras de especies distintas no tempo evolutivo. 






Figura 10.3 George Gaylord Simpson (1902-1984) formulou os principios da taxonomia evolutiva. 

A habilidade de popula^oes geograficas de evoluir coletivamente como uma unica entidade geneticamente coesiva ao 
longo do tempo evolutivo e critica para o conceito de especie evolutiva. O genetieista de popula^oes Alan Templeton 
atualizou esse eoneeito em 1989 para tornar explleita a expeetativa de que as popula96es de uma espeeie evoluemeomo uma 
unidade genetieamente eoesiva por meio da sele9ao natural e da deriva genetiea. Templeton definiu seu conceito de especie 
coesa da seguinte maneira; a populagao mais inclusiva de individuos que apresenta o potencial para coesdo fenotipica 
atraves de mecanismos intrmsecos de coesdo. Os meeanismos de eoesao ineluem fluxo genieo atraves da distribui9ao 
geografiea da espeeie, perda eompartilhada de alelos atraves de deriva genetiea e modifiea96es genetieas eompartilhadas 
eausadas pela sele9ao natural. Uma outra maneira de definir o eriterio de eoesao e que qualquer indivlduo emuma espeeie e 
umposslvel aneestral eomumda espeeie inteira em algum momento futuro. Por exemplo, umnovo alelo que surge por muta9ao 
em uma uniea pessoa poderia espalhar-se pela popula9ao humana ao longo de muitas gera96es, ate ser eompartilhado por 
todos os membros da espeeie em um momento futuro. As novas muta96es que surgem em outra espeeie, mesmo nos nossos 
parentes mais proximos do genero Pan, nao podem entrar no pool genieo humano. 

Conceito filogenetico de especie 

O ornitologo Joel Craeraft definiu o ultimo eoneeito apresentado; conceito filogenetico de especie. O conceito filogenetico 
de especie foi definido como um agrupamento irredutlvel (basal) de organismos diagnosticamente distintos de outros 
grupos semelhantes e no qual existe um padrdo parental de ancestralidade e descendencia. Esse conceito enfatiza mais 
fortemente o eriterio da descendencia comum. Tanto grupos sexuados como assexuados estao incluidos. 

Uma especie filogenetica e uma unica linhagem de popula9ao sem ramifica9ao detectavel. A diferen9a principal na 
pratica entre o conceito evolutivo/de eoesao e o conceito filogenetico de especies e que o ultimo enfatiza reconhecer como 
especies diferentes os menores agrupamentos de organismos que solferam mudan9a evolutiva independente. Os conceitos de 
especie evolutiva e de eoesao colocam maior enfase na possibilidade de popula96es historicamente separadas terem o 
potencial biologico para se fundirem em uma unica linhagem no futuro. Os conceitos de especie evolutiva e de eoesao 
agrupariam em uma unica especie popula96es geograficamente separadas que demonstram alguma divergencia filogenetica, 
porem sao julgadas similares em suas “tendencias evolutivas”, permitindo dessa maneira trocas genicas futuras e possivel 
fusao, enquanto o conceito de especie filogenetica as trataria como especies separadas. Em geral, um numero maior de 
especies seria descrito utilizando-se o conceito filogenetico de especie do que com qualquer outro conceito e, por essa razao, 
muitos taxonomistas consideram-no impraticavel. Pela aderencia estrita a sistematica cladistica (ver adiante), o conceito 
filogenetico de especie e ideal, pois apenas esse conceito garante unidades monofileticas no nivel de especie. 

O conceito filogenetico de especie propositalmente desconsidera os detalhes do processo evolutivo e nos da um eriterio 
que permite descrever especies, sem necessitar primeiramente conduzir estudos detalhados sobre processes evolutivos. Os 
proponentes desse conceito nao necessariamente desprezam a importancia do estudo de processes evolutivos. Eles 
argumentam, contudo, que o primeiro passo para estudar processes evolutivos e ter uma clara ideia da historia da vida. Para 
cumprir essa tarefa, o padrao de descendencia comum deve ser reconstruido da maneira mais detalhada possivel, come9ando 
pelas menores unidades taxonomicas que tern uma historia de descendencia comum distinta de outras unidades semelhantes. 
Dinamismo dos conceitos de especie 

O herpetologista Kevin de Queiroz argumenta que os varios conceitos de especies concorrentes tern um principio comum 
subjacente apesar de suas diferen9as. Em cada caso, uma especie constitui um segmento de uma linhagem de nivel 
populacional, o que Kevin de Queiroz chama de conceito de linhagem geral de especies. No conceito de especies biologicas, 
0 segmento e temporariamente curto, sendo a comunidade reprodutiva entre as popula96es de reprodu9ao sexuada o atributo 
secundario principal que separa o conceito de especie biologica dos outros. No conceito de especies filogeneticas, uma 
linhagem de popula9ao foi diagnosticada como tendo evoluido independentemente ja que sua separa9ao evolutiva de uma outra 
linhagem fornece o atributo secundario que distingue esse conceito de outros. O conceito de linhagem geral de especies temse 
tornado popular entre os sistematas porque enfatiza o objetivo comum de identificar a historia filogenetica de linhagens de 
nivel populacional em detalhes. Nao resolve o problema, no entanto, os taxonomistas que usam conceitos de especies 
concorrentes podem ser bastante diferentes no que se refere a quantas especies julgam importantes de um binomial de Einnaeus 


de origemlatina (ver o quadro “Conceitos de especie na pratica”). 

Os taxonomistas concordam que linhas populacionais historicamente distintas, as especies do conceito de especie 
filogenetica, sao organismos reals por natureza. Tais organismos existem como unidades indivisiveis do processo evolutivo e 
mudam independentemente de nosso conhecimento deles. Os defensores dos outros conceitos de especie nao negam essas 
alega^oes, mais consideram tais linhagens muito numerosas e efemeras para que cada uma delas mere^a reconhecimento com 
um binomial de origem latina da especie, principalmente quando as diferen^as biologicas entre as linhagens forem julgadas 
superficiais. Dado o poder dos dados geneticos moleculares para diagnosticar as linhagens de especies, talvez nao seja 
pratico esperar que seja dado vm status formal de especie para cada uma. Um sistema taxonomico deve ser pratico para nos 
servir bem, mas, quando cedemos a praticidade, arriscamos transformar nossas especies reconhecidas cm constru^oes 
arbitrarias que perdemsua integridade como individuos naturais. 

A atual controversia, relativa aos conceitos de especie, nao deve ser considerada fiustrante. Quando um campo de 
investiga9ao cientifica entra em fase de crescimento dinamico, conceitos antigos sao refinados ou substituidos por conceitos 
novos e mais progressivos. O debate ativo que ocorre dentro da sistematica demonstra que esse campo adquiriu atividade e 
importancia sem precedentes na biologia. Assim como o tempo de Thomas Henry Huxley foi de enormes avan90S na biologia, 
0 tempo presente tambem o e. Ambos os momentos sao marcados por reconsidera96es fundamentals sobre o significado de 
especie. Os pesquisadores interessados na ramifica9ao de linhagens evolutivas, evolu9ao de barreiras reprodutivas entre 
popula96es (Capitulo 6) ou em propriedades ecologicas de especies podem favorecer diferentes tipos de conceitos. Os 
conflitos entre os conceitos atuais levam-nos para o futuro. Em muitos casos, diferentes conceitos concordam sobre a 
localiza9ao das Ifonteiras entre especies, e as discordancias identificam casos particularmente interessantes da evolu9ao em 
a9ao. Entender as perspectivas conflitantes, em vez de aprender um unico conceito, e, portanto, de suma importancia para 
pessoas que se iniciamno estudo da zoologia. 

Codigo de barras do DNA das especies 

O codigo de barras do DNA {DNA barcoding) e uma tecnica que visa identificar os organismos, utilizando informa9ao de 
sequencias de um gene padrao presente emtodos os animals. O gene mitocondrial que codifica a subunidade 1 da citocromo c 
oxidase {COI), que contem cerca de 650 pares de bases de nucleotidios, e uma regiao de “c6digo de barras” padrao para os 
animals. As sequencias de DNA do COI geralmente variam entre animals da mesma especie, poremnao muito extensivamente, 
de maneira que a varia9ao dentro de uma especie e muito menor que as diferen9as entre as especies. O c6digo de barras e 
aplicado aos especimes na natureza retirando uma pequena amostra de DNA do sangue ou de algum tecido dispensavel. O 
metodo e util tambem para especimes em museus de histdria natural, zoologicos, aquarios e cole96es de tecidos congelados. 
As sequencias de DNA dessas fontes sao checadas com rela9ao a uma biblioteca de referenda publica de identificadores de 
especies para associar os especimes desconhecidos com as especies conhecidas. O c6digo de barras nao resolve as 
controversias quanto ao uso de diferentes conceitos de especie, mas geralmente permite identificar a origem de um especime 
)ara uma popula9ao local, informa9ao valiosa independente do status de especie assinalado pelo taxonomista. 


Conceitos de especie na pratica 

Estes exemplos hipoteticos ilustram condigoes que desafiam a avaliagao dos taxonomistas da quantidade de especies representada por um grupo de populates 
estudado. I. Duas populates geograficas de formas reprodutivas sexuadas fazem contato geografico atravK de uma fronteira onde ocorrem hibridos (prole cujos 
pais sao de diferentes populates geograficas) (I.A. os hibridos naturais sao ferteis; I.B. os hibridos naturais nao sao ferteis). II. Duas populates geograficamente 
alopatricas de formas reprodutivas sexuadas parecem morfologica e ecologicamente equivalentes (I.A. cruzamentos artificials produzem hibridos ferteis; I.B. 
cruzamentos artificiais produzem hibridos nao ferteis). III. Seis populates geneticamente divergentes de formas reprodutivas sexuadas tern relates geograficas e 
filogeneticas conforme mostrado com hibridos entre as populates B e D. As populates de A-C (grupo 1) sao morfologicamente indistinguiveis entre si, mas 
diferem das populates D-F (grupo 2), que sao morfologicamente indistinguiveis entre si (III. A. os grupos 1 e 2 sao ecologicamente equivalentes; III.B. os grupos 1 
e 2 sao ecologicamente distintos). IV. As populates de reprodugao sexuada A-E sao geneticamente divergentes, mas semelhantes em ecologia e morfologia; a 
populagao F derivou da populagao E por meio de um eventofundador e esta reprodutivamente isolada das outras. V. Duas populates alopatricas de animals cuja 







reprodugao e apenas assexuada sao ecologica e morfologicamente distintas entre si. Cada quadro indica o numero de especies diferentes que um taxonomista 
reconheceria usando os conceitos de especies no trtulo de cada coluna. Alguns conceitos tem ambiguidades inerentes, dando espa^o ao julgamento individual e 
separando os que tendem a agrupar e os que tendem a enfatizar as diferen^as; tais casos sao indicados por "1-2" na coluna apropriada com a fonte da 
ambiguidade indicada na coluna 5. Suponhamos que as populates individuals discutidas sejam geneticamente homogeneas internamente com base nos dados 


geneticos moleculares, mas tenham sido diagnosticadas como distintas por outros usando esses mesmos dados. 
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CARACTERES TAXONOMICOS E RECONSTRUgAO FILOGENETICA 

Um dos grandes objetivos da sistematica e inferir a arvore evolutiva ou filogenia que relaciona todas as especies atuais e 
extintas. Essa tarefa e realizada identificando caracteristicas organismicas, formalmente denominadas caracteres, que variam 
entre as especies. Um carater e qualquer caracteristica que o taxonomista usa para estudar a varia^ao dentro das especies e 
entre elas. Os taxonomistas encontram caracteres observando padroes de similaridade entre organismos nas caracteristicas 
morfologicas, cromossomicas e moleculares (adiante), e, menos frequentemente, ecologicas ou comportamentais. A analise 
filogenetica depende de encontrar entre os organismos caracteristicas compartilhadas que sao herdadas de um ancestral 
comum A similaridade de caracteres que resulta de ancestral comum e chamada de homologia (Capitulo 6 ). A similaridade 

















nem sempre reflete ancestralidade comum. A origem evolutiva independente de caracteristicas similares produz padroes de 
similaridade entre organismos que deturpama descendencia comum; essa ocorrencia complica o trabalho dos taxonomistas. A 
similaridade de caracteres que erroneamente representa deseendeneia eomum e ehamada de similaridade nao homologa ou 
homoplasia. A endotermia das aves e dos mamiferos e uma ilustra9ao da homoplasia; essa condi^ao surgiu separadamente em 
linhagens aneestrais de aves e mamiferos. A varia^ao em outros earaeteres mostra que as aves e os mamiferos nao sao 
parentes proximos (Capitulo 26 ). Para um exemplo de homoplasia molecular, ver a interpreta9ao do carater 41 (adiante) no 
quadro interpretativo, Filogenias de sequeneias de DNA. 

Utiliza^ao da varia^ao de caracteres para reconstruir a filogenia 

Para irrferir a filogenia de um taxon usando earaeteres que variam entre suas espeeies, o primeiro passo e determinar que 
forma variante de cada earater estava presente no aneestral eomum de todo o taxon de interesse. Esse estado de earater e 
denominado ancestral para o taxon eomo um todo. Presumimos, entao, que todas as outras formas variantes do carater 
surgiram posteriormente no grupo, e essas sao denominadas evolutivamente de estados de carater derivados. Determinar a 
polaridade de um carater quer dizer identifiear qual de sens estados contrastantes e aneestral e quais sao derivados. Por 
exemplo, se eonsiderarmos eomo um carater a denti9ao dos vertebrados amniotas (repteis, aves e mamiferos), a presen9a x 
auseneia de dentes eonstituem estados de carater altemativos. Os dentes estao ausentes nas aves modernas, porem presentes na 
maioria dos outros amniotas. Para avaliar a polaridade desse carater, devemos determinar que estado de carater, presen9a ou 
auseneia de dentes, caraeteriza o aneestral em comum mais recente dos amniotas e que estado foi derivado subsequentemente. 

O metodo utilizado para examinar a polaridade de um carater variavel e chamado compara9ao por grupo externo. 
Consultamos entao um grupo adicional de organismos, denominado grupo externo, que e filogenetieamente prdximo, porem 
nao dentro do taxon estudado. Irrferimos que qualquer estado de carater eneontrado, tanto dentro do taxon estudado eomo no 
grupo externo, e ancestral para o taxon estudado. Os anfibios e os diferentes grupos de peixes teledsteos eonstituem grupos 
externos apropriados para os amniotas para polarizar a varia9ao na denti9ao. Os dentes estao geralmente presentes em 
anfibios e peixes 6 sseos; portanto, inferimos que a presen9a de dentes e ancestral para os amniotas e a auseneia e derivada. A 
observa9ao de muitos dentes nos croeodilos, os parentes vivos mais prdximos das aves, fortaleee essa infereneia. A 
polaridade desse earater indiea que os dentes foram perdidos na linhagem aneestral de todas as aves modernas. A polaridade 
dos earaeteres e avaliada mais efetivamente quando diversos grupos externos diferentes sao utilizados. Todos os estados de 
earater eneontrados no grupo de estudo que estao ausentes nos grupos externos apropriados sao eonsiderados derivados. 

As espeeies que compartilham estados de earater derivados formam subgrupos dentro do grupo de estudo denominados 
dados (Gr. klados, ramo). Um estado de earater derivado eompartilhado pelos membros de um dado e formalmente 
denominado siuapomorfia (Gr. synapsis, agrupando, + morphe-, forma) desse elado. Os taxonomistas utilizam sinapomorfias 
eomo evideneia de homologia para inferir que um grupo de espeeies em partieular forma um dado. Entre os vertebrados 
amniotas atuais, a auseneia de dentes e a presen9a de penas sao sinapomorfias que identificam as aves eomo um elado. Um 
elado eorresponde a uma unidade de deseendeneia evolutiva eomum, e inelui uma linhagem aneestral e todos os deseendentes 
dessa linhagem O padrao formado pelos estados derivados de todos os earaeteres dentro do taxon de estudo revela uma 
hierarquia aninhada de elados dentro de elados. O objetivo e identifiear todos os dados diferentes aninhados dentro do taxon 
de estudo, o que pode resultar em um relatdrio eompleto da estrutura de deseendeneia eomum dentre as espeeies do taxon. 

Os estados de earater aneestrais para um taxon sao denominados plesiomorficos, e o eompartilhamento de estados 
aneestrais entre espeeies e denominado simplesiomorfia. Ao contrario das sinapomorfias, eontudo, as simplesiomorfias nao 
proporcionam informa9ao util quanto ao aninhamento de elados dentro de elados. No exemplo dado, deseobrimos que a 
presen9a de dentes e uma earaeteristiea plesiomdrfica para os vertebrados amniotas. Se agrupassemos os grupos dos 
mamiferos e dos repteis, que possuem dentes, eom a exelusao das aves modernas, nao teriamos um dado valido. As aves 
tambem descendem dos aneestrais eomuns aos repteis e mamiferos e, portanto, situam-se em qualquer elado que inelua todos 
os repteis e os mamiferos. Os erros na determina9ao da polaridade de earaeteres podem claramente introduzir erros na 
infereneia filogenetica. No entanto, e importante notar que os estados de earater que sao plesiomdrficos em um nivel 
taxonomieo podem ser sinapomorfias em um nivel mais inelusivo. Por exemplo, a presen9a de mandibulas portadoras de 
dentes e uma sinapomorfia de vertebrados gnatostomados (Capitulo 23 ), um grupo que inelui amniotas mais anfibios, peixes 


teleosteos e peixes cartilaginosos, apesar de dentes terem sido perdidos em outros gnatostomados. O objetivo da analise 
filogenetiea pode ser reformulado como o de eneontrar o nivel taxonomico apropriado no qual qualquer estado de earater e 
uma sinapomorfia. O estado de earater e entao utilizado para identifiear um clado. 

Uma hierarquia aninhada e entao apresentada em um diagrama ramifieado ehamado cladograma (Figura 10 . 4 ; veja 
tambema Figura 6.16 e tente reeonstruir esse cladograma utilizando apenas o compartilhamento de sinapomorfias numeradas 
entre as especies de aves). Os taxonomistas emgeral fazemuma distin9ao entre um cladograma e uma arvore filogenetiea. Os 
ramos de um cladograma sao apenas um artificio formal que indica a hierarquia aninhada de dados dentro de dados. O 
cladograma nao e estritamente equivalente a uma arvore filogenetiea na qual os ramos representam linhagens reals que 
ocorreram no passado evolutivo. Para obtermos uma arvore filogenetiea, devemos adicionar ao cladograma importantes 
interpreta96es relativas a ancestrais, dura9ao de linhagens evolutivas, ou quantidade de mudan9a evolutiva que ocorreu entre 
as linhagens. Um cladograma e geralmente utilizado como uma primeira aproxima9ao da estrutura ramificada da arvore 
filogenetiea correspondente. 


Fontes de informa^ao filogenetiea 

Encontramos caracteres utilizados para construir cladogramas na morfologia comparada (incluindo embriologia), citologia 
comparada e bioquimica comparada. A morfologia comparada examina as formas variaveis e os tamanhos de estruturas 
organismicas, incluindo suas origens no desenvolvimento. Tanto os caracteres macroscdpicos como os microscdpicos sao 
utilizados, incluindo os detalhes da estrutura celular revelados pela histologia. Como visto nos Capitulos 23 ate 28 , as 
estruturas variaveis de ossos do cranio, ossos dos membros e tegumento (escamas, pelos, penas) sao particularmente 
importantes para reeonstruir a filogenia dos vertebrados. A morfologia comparada utiliza especimes obtidos tanto de 
organismos vivos quanto de restos fossilizados. A bioquimica comparada utiliza sequencias de aminoacidos emproteinas e as 
sequencias de nucleotidios em acidos nucleicos (Capitulo 5 ) para identifiear caracteres variaveis para constru9ao de um 
cladograma (Figura 10 . 5 ). O sequenciamento direto de DNA e aplicado rotineiramente aos estudos filogeneticos; no entanto, 
as compara96es entre sequencias de proteinas sao em geral indiretas, envolvendo metodos imunoldgicos ou de aloenzimas 
(ver Figura 6 . 32 ), ou inferencias a partir de sequencias de DNA que codificam enzimas. Estudos recentes mostram que a 
bioquimica comparada pode ser aplicada a alguns fdsseis somada a dos organismos atuais. A citologia comparada (tambem 
chamada de cariologia) utiliza a varia9ao nos numeros, formas e tamanhos de cromossomos e suas partes (ver Capitulos 3 e 6) 
a fim de obter caracteres variaveis para construir cladogramas. A citologia comparada e utilizada quase que exclusivamente 
em organismos atuais e nao nos fossilizados. 
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Figura 10.4 A hierarquia aninhada representada per um cladograma de cinco taxons cordados (anfioxo, perca, 
lagarto, cavalo, macaco). O anfioxo e o grupo externo, e o grupo de estudo e formado pelos quatro vertebrados. 
Geramos um cladograma simples a partir de quatro caracteres que variam entre os vertebrados: presenga versus 
ausencia de quatro membros, ovos amnioticos, pelos e glandulas mamarias. Para todos os quatro caracteres, 
ausencia e o estado ancestral nos vertebrados, porque esta e a condigao do grupo externo, o anfioxo; para todo 
earater, a presenga e o estado derivado nos vertebrados. Por compartilhar a presenga de quatro membros e 
ovos amnioticos como sinapomorfias, o lagarto, o cavalo e o macaco formam um clado em relagao a perca. Esse 
clado e subdividido ainda mais em duas sinapomorfias (presenga de pelos e glandulas mamarias) que unem o 






















cavalo e o macaco em relagao ao lagarto. Sabemos, por comparagoes que envolvem animais mais distantemente 
aparentados, que vertebras e mandibulas constituem sinapomorfias de vertebrados, e que o anfioxo, por nao ter 
essas caracteristicas, esta fora do dado dos vertebrados. 
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Figura 10.5 Lima arvore filogenetica inicial de amniotas representatives, baseada em substituigoes de base, 
inferidas no gene que codifica a proteina respiratoria, o citocromo c. Os numeros nos ramos indicam a 
expectativa minima de mudangas mutacionais necessarias para explicar as substituigoes de aminoacido ao longo 
de diferentes linhagens evolutivas. A publicagao dessa arvore por Fitch e Margoliash, em 1967, foi fundamental 
para convencer os sistematas que sequencias moleculares continham informagao filogenetica. Os trabalhos 
subsequentes confirmaram algumas hipoteses, inclusive a hipotese de que mamiferos (em azul) e aves (em 
vermelho) formam dados que nao se sobrepoem, porem rejeitam outras; o canguru, por exempio, deveria estar 
para fora de urn ramo que contem todos os outros mamiferos amostrados. 

Para adicionar uma escala de tempo evolutiva necessaria para produzir uma arvore filogenetiea, devemos eonsultar o 
registro fossil. Podemos proeurar pela aparigao mais antiga em fosseis eom caraeteristieas morfologieas derivadas para 
estimar as idades dos dados defmidos por aqueles caraeteres. A idade de um fossil que apresenta os earacteres derivados de 
um dado em particular e determinada por datagao radioativa (Capitulo 6). Um exempio de arvore filogenetica construida que 
utiliza esses metodos e a Figura 25 . 1 , no Capitulo 25 . 

Podemos utilizar dados da bioquimica comparada para estimar as idades de diferentes linhagens em uma arvore 
filogenetica. Algumas proteinas e sequencias de DNA divergem seguindo taxas aproximadamente lineares ao longo do tempo 
evolutivo. A idade do ancestral comum mais recente de duas especies, portanto, e proporcional as diferengas medidas entre 
suas proteinas e sequencias de DNA. Calibramos a evolugao de proteinas e as sequencias de DNA medindo sua divergencia 
entre as especies cujos ancestrais comuns mais recentes foram datados utilizando fosseis. Utilizamos entao a calibragao 
molecular evolutiva para estimar as idades de outros ramos na arvore filogenetica. 

TEORIAS TAXONOMICAS 


Uma teoria taxonomica estabelece os principios que utilizamos para reconhecer e classificar grupos taxonomicos. Existem 


























duas teorias atualmente utilizadas emtaxonomia; ( 1 ) a taxonomia evolutiva e ( 2 ) a sistematica filogenetica (cladistica). Ambas 
sao baseadas em principios evolutivos. Entretanto, essas duas teorias diferem segundo o modo como os principios evolutivos 
sao utilizados. Essas diferen9as tern implica96es importantes quanto ao modo como utilizamos a taxonomia para estudar os 
processos evolutivos. A taxonomia evolutiva renova a sistematica filogenetica e retem muitos aspectos da taxonomia de 
Linnaeus; por este motive, e chamada, algumas vezes, de “taxonomia evolutiva tradicional”. A taxonomia evolutiva foi bem 
estabelecida na decada de 1940 ; a sistematica filogenetica surgiu na decada de 1960 como uma substitui9ao para a taxonomia 
evolutiva, que alguns sistematas consideravam arbitraria e enganosa. 

A rela9ao entre um grupo taxonomico e uma arvore filogenetica ou cladograma e importante para ambas as teorias. Essa 
rela9ao pode ter uma das tres formas possiveis: monofilia, parafilia ou polifilia (Eigura 10 . 6 ). Elm taxon e monofiletico se 
inclui 0 ancestral comum mais recente do grupo e todos os descendentes desse ancestral (Eigura 10 .6A). Os termos “grupo 
monofiletico” e “clado” sao sinonimos. Um taxon e parafiletico se inclui o ancestral comum mais recente de todos os membros 
de um grupo e alguns, mas nao todos os descendentes daquele ancestral (Eigura 10 .6B). Um taxon e polifiletico se nao inclui o 
ancestral comum mais recente de todos os membros de um grupo; essa condi9ao requer que o grupo tenha pelo menos duas 
origens evolutivas separadas, em geral tendo ocorrido aquisi9ao evolutivamente independente de caracteristicas similares 
(Eigura 10 .6C). 

Grupo Grupo Grupo 

monofiletico parafiletico polifiletico 

I-1 I-1 I-1 

A BC DE FGH A BC DE FGH A BC DE FGH 



Figura 10.6 Relagoes entre filogenia e grupos taxonomicos ilustrando uma filogenia hipotetica entre oito especies 
(de A a H). A. Monofilia - um grupo monofiletico contem o ancestral comum mais recente de todos os membros 
do grupo e todos os seus descendentes. B. Parafilia - um grupo parafiletico contem, tipicamente, o ancestral 
comum mais recente de todos os membros de um grupo e alguns dos seus descendentes, mas nao todos. C. 
Polifilia - um grupo polifiletico nao contem, tipicamente, o ancestral comum mais recente de todos os membros 
do grupo; consequentemente, o grupo tern pelo menos duas origens filogeneticas separadas. Os grupos 
monofileticos e parafileticos sao convexos, o que significa que se pode tragar um caminho de qualquer membro do 
grupo a outro membro sem sair do grupo; qualquer grupo que faihe no teste de convexidade e considerado 
polifiletico. 

Os grupos monofileticos e parafileticos compartilham a propriedade de convexidade, que os separa dos grupos 
polifileticos. Um grupo e convexo se voce consegue tragar um caminho entre qualquer dos membros do grupo em um 
cladograma ou arvore filogenetica sem sair do grupo. Por exemplo, na Figura 10.6 voce poderia tragar uma conexao entre 
qualquer par de pontos nas areas azuis das partes A ou B sem sair da area azul. Para o grupo polifiletico na parte C da Figura 
10 . 6 , e impossivel tragar um caminho completo conectando as especies C e E sem sair da area azul. Na Figura 10 .6C, se um 
sistemata adicionar o caminho completo que conecta as especies C e E ate o grupo mostrado, mas continuar a omitir os 
caminhos que levam as especies A, B e H, entao o novo grupo seria convexo e parafiletico, em vez de polifiletico. A 
demonstragao de que o grupo nao e convexo e o criterio formal para considerar o grupo polifiletico. 

Tanto a taxonomia cladistica como a taxonomia evolutiva aceitam grupos monofileticos e rejeitam grupos polifileticos. 
Contudo, elas diferem na aceitagao dos grupos parafileticos, e essa diferenga tern importantes implicagoes evolutivas. 
Taxonomia evolutiva 

A taxonomia evolutiva incorpora dois principios evolutivos distintos para reconhecer e classificar taxons mais altos: ( 1 ) 
descendencia comum e ( 2 ) quantidade de modificagao evolutiva adaptativa, como mostrada em uma arvore filogenetica. Os 
taxons evolutivos devem apresentar uma unica origem evolutiva, e devemmostrar caracteristicas adaptativas singulares. 










































George Gaylord Simpson (Figura 10 . 3 ) e Ernst Mayr (ver Figura 6 . 19 ) foram altamente influentes no desenvolvimento e 
na formaliza9ao dos proeedimentos da taxonomia evolutiva. De aeordo eom Simpson e Mayr, um ramo em particular em uma 
arvore evolutiva e considerado um taxon superior se representa uma zona adaptativa distinta. Simpson descreve uma zona 
adaptativa como “uma rea9ao caracteristica e rela9ao mutua entre ambiente e organismo, um meio de vida e nao um lugar onde 
se vive”. Ao entrar em uma nova zona adaptativa atraves de uma modifica9ao fundamental em estrutura e comportamento 
organismicos, uma popula9ao em evolu9ao pode utilizar recursos ambientais de maneira nova. 

Um taxon que constitui uma zona adaptativa distinta e denominado um grado. Simpson da o exemplo dos pinguins como 
uma zona adaptativa distinta entre as aves. A linhagem imediatamente ancestral a todos os pinguins soifeu modifica96es 
fundamentais na forma do corpo e asas para mudar da locomo9ao aerea para locomo9ao aquatica (Figura 10 . 7 ). As aves 
aquaticas que usam seu aparelho de voo para se locomoverem tanto no ar quanto na agua sao um tanto quanto intermediarias 
em habitat, morfologia e comportamento entre as zonas adaptativas aerea e aquatica. De qualquer maneira, as 6bvias 
modifica96es voltadas para nata9ao nas asas e no corpo dos pinguins representam um novo grado de organiza9ao. Os pinguins 
sao entao reconhecidos como um taxon distinta dentre as aves, a ordem Sphenisciformes. Quanto mais ampla a zona adaptativa 
quando completamente ocupada por um grupo de organismos, mais alta a classifica9ao atribuida ao taxon correspondente. 

Os taxons evolutivos podem ser monofileticos ou parafileticos. O reconhecimento de taxons parafileticos requer, no 
entanto, que as taxonomias distor9am padroes de descendencia comum Um bom exemplo e dado com a taxonomia evolutiva 
dos primatas antropoides (Figura 10 . 8 ). Essa taxonomia coloca os seres humanos (genero Homo) e sens ancestrais fdsseis 
imediatos na familia Hominidae, e tambem coloca os chimpanzes (genero Pan), gorilas (genero Gorilla) e orangotangos 
(genero Pongo) na familia Pongidae. No entanto, os generos pongideos Pan e Gorilla compartilham uma ancestralidade 
comum mais recente com Hominidae do que com o genero pongideo remanescente, Pongo. Essa organiza9ao toma a familia 
Pongidae parafiletica porque nao inclui os seres humanos, que tambem descendem do ancestral comum mais recente de todos 
os pongideos (Figura 10 . 8 ). De qualquer maneira, os taxonomistas evolutivos reconhecem os generos pongideos como um 
unico grado no nivel de familia de primatas arboricolas, herbivoros que apresentam capacidade mental limitada; em outras 
palavras, eles demonstram estar na mesma zona adaptativa no nivel de familia. Os seres humanos sao primatas terrestres, 
onivoros com habilidades mentais e culturais altamente desenvolvidas, portanto formando uma zona adaptativa distinta no 
nivel taxonomico de familia. Infelizmente, se quisermos que nossos taxons constituam zonas adaptativas, devemos 
comprometer nossa habilidade de representar a descendencia comum efetivamente. 



Figura 10.7 A. Pinguim. B. Petrel-mergulhador. Os pinguins (ordem Sphenisciformes) foram reconhecidos por 
George G. Simpson como uma zona adaptativa distinta dentre as aves devido as suas adaptagoes para o voo 
submerso. Simpson acreditava que a zona adaptativa ancestral dos pinguins era semelhante aquela ocupada 
pelos petreis-mergulhadores, que apresentam adaptagoes combinadas para voos aereos e aquaticos. As zonas 
adaptativas de petreis e pinguins sao suficientemente distintas para serem reconhecidas taxonomicamente como 
ordens diferentes. 

A taxonomia evolutiva foi desafiada emduas diregoes opostas. Umdos desafios declara; como arvores filogeneticas sao 









muito dificeis de obter, e impraticavel basear nosso sistema taxonomico em descendencia comum e evolu9ao adaptativa. Diz 
que a nossa taxonomia deveria representar uma caracteristica mais facilmente medida, a similaridade global dos organismos 
avaliados sem rela9ao com a filogenia. Esse princlpio e denominado taxonomia fenetica. A taxonomia fenetica contribuiu 
com alguns metodos anallticos uteis, mas nao causou um forte impaeto na taxonomia animal, e o interesse eientifieo na 
abordagem diminuiu. Apesar das difieuldades envolvidas na reoonstru9ao de filogenias, os zoologos ainda eonsideram essa 
empreitada um objetivo eentral de seu trabalho sistematieo, e nao estao dispostos a eomprometer esse objetivo apenas por 
eausa de entraves metodologieos. 


Sistematica filogenetica/dadistica 

O segundo e mais forte desafio a taxonomia evolutiva e ehamado sistematica filogenetica ou cladistica. Como o primeiro 
nome indiea, essa abordagem enfatiza o eriterio de deseendeneia eomum, e, eomo o segundo nome impliea, baseia-se no 
eladograma do grupo que esta sendo elassifieado. Essa abordagem para a taxonomia foi proposta inieialmente em 1950 pelo 
entomologo alemao Willi Hennig (Figura 10 . 9 ), e por isso e ehamada por vezes de “sistematiea hennigiana”. Todos os taxons 
reeonheeidos pelo sistema eladistieo de Hennig devem ser monofiletieos. Vimos, na Figura 10 . 8 , eomo o reeonheeimento dos 
taxonomistas evolutivos das familias primatas Hominidae e Pongidae distoree as rela96es genealogieas para enfatizar a 
singularidade adaptativa de Hominidae. Como o aneestral eomum mais reeente da familia parafiletiea Pongidae e tambem um 
aneestral da Hominidae, o reeonheeimento de Pongidae e ineompativel eom a taxonomia eladistiea. Para evitar o 
parafiletismo, os taxonomistas eladistieos abandonaram o uso da tradieional familia Pongidae, elassifieando ehimpanzes. 


gorilas e orangotangos eom seres humanos na familia Hominidae. Nos adotamos a olassifioa9ao eladistiea neste livro. 
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Figura 10.8 Filogenia e classificagao no nivel de familia dos primatas antropoides. A taxonomia evolutiva agrupa 
os generos Gorilla, Pan e Pongo em uma familia parafiletiea ehamada Pongidae, pois eles eompartilham a 
mesma zona adaptativa ou grado de organizagao. Os seres humanos (genero Homo) sao filogenetieamente mais 
proximos de Gorilla e Pan do que qualquer um dos dois o sao de Pongo, porem os seres humanos sao eoloeados 
em uma familia separada (Hominidae), pois representam um novo grado de organizagao. A taxonomia eladistiea 
nao reeonheee a familia parafiletiea Pongidae, eonsolidando Pongo, Gorilla, Pan e Homo na familia Hominidae. 
















Figura 10.9 Willi Hennig (1913-1976), entomologo alemao que formulou os principios da sistematica/cladistica 
filogenetica. 

A controversia sobre a validade de grupos parafileticos pode parecer simples a principio, mas suas importantes 
consequencias tornam-se claras quando discutimos evolu9ao. Por exemplo, afirma96es de que os anfibios evoluiram dos 
peixes osseos, que as aves evoluiram dos repteis, ou que os seres humanos evoluiram dos simios podem ser feitas por um 
taxonomista evolutivo, mas nao signifieam nada para um eladista. A implioa9ao nessas afirma96es e que um grupo deseendente 
(anfibios, aves ou seres humanos) evoluiu de parte de um grupo aneestral (peixes osseos, repteis e simios, respectivamente) ao 
qual 0 deseendente nao pertenee mats. Esse uso automatieamente torna o grupo aneestral parafiletieo, e realmente peixes 
osseos, repteis e simios sao reeonhecidos tradicionalmente eomo grupos parafileticos. Como tais grupos parafileticos sao 
reconhecidos? Eles compartilham caracteristicas distintas nao compartilhadas pelo grupo deseendente? 

Os grupos parafileticos sao geralmente definidos de maneira negativa. Sao distintos apenas por nao possuirem 
caracteristicas encontradas em um grupo especifico de descendentes, pois quaisquer atributos que compartilhem da 
descendencia comum sao simplesiomorfias presentes tambem no grupo de descendentes excluidos (a nao ser que tenham sido 
perdidas secundariamente). Por exemplo, os simios sao aqueles primatas “superiores” que nao sao seres humanos. De maneira 
semelhante, os peixes sao aqueles vertebrados que nao apresentam as caracteristicas distintas dos tetrapodes (anfibios e 
amniotas). O que significa entao dizer que os seres humanos evoluiram dos simios? Para um taxonomista evolutivo, seres 
humanos e simios representam zonas adaptativas, ou grados de organiza9ao distintos; dizer que os seres humanos evoluiram 
dos simios e declarar que organismos bipedes e de alta capacidade cerebral evoluiram de organismos arboricolas e menor 
capacidade cerebral. No entanto, para um eladista, a declara9ao de que os seres humanos evoluiram de simios diz 
essencialmente que os seres humanos evoluiram de um agrupamento arbitrario de especies que nao apresenta as caracteristicas 
distintas dos seres humanos, uma declara9ao trivial que nao contem nenhuma informa9ao util. Para um eladista, qualquer 
declara9ao dizendo que um grupo monofiletico em particular descende de um grupo parafiletieo e nada mais do que declarar 
que 0 grupo deseendente evoluiu de algo que nao e. Os grupos ancestrais extintos sempre sao parafileticos, pois excluemum 
deseendente com o qual eles compartilham o ancestral comum mais recente. Apesar de muitos desses grupos serem 
reconhecidos pelos taxonomistas evolutivos, nenhum deles e reconhecido pelos cladistas. 

Os zoologos constroem grupos parafileticos, pois estao interessados em um grupo terminal e monofiletico (eomo os seres 
humanos), e querem elaborar questoes sobre sua ancestralidade. Em geral, e conveniente agrupar especies cujas 
caracteristicas sao consideradas aproximadamente equidistantes do grupo de interesse e ignorar as caracteristicas especificas 
dessas especies. E significativo notar, a esse respeito, que os seres humanos nunca foram colocados emum grupo parafiletieo, 
enquanto a maior parte dos outros organismos o foi. Os simios, repteis, peixes e invertebrados sao todos termos que 
tradicionalmente designam grupos parafileticos formados pelos “ramos laterals”, encontrados quando a ascendencia humana e 
rastreada atraves da arvore da vida. Uma tal taxonomia pode dar a impressao erronea de que toda a evolu9ao e uma marcha 


progressiva em dire^ao da humanidade ou, dentro de outros grupos, em dire^ao a um ideal que seres humanos consideram 
mais “avan9ado”. Esse tipo de pensamento e uma reliquia das visoes pre-darwinistas que preconizavam uma eseala linear da 
natureza com as criaturas “primitivas” embaixo e os seres humanos no topo, logo abaixo dos anjos. Ateoria de Darwin dos 
estados de descendencia comum, contudo, afirma que evolu9ao e um processo de ramifica9ao nao linear, sem nenhuma eseala 
de aperfei9oamento progressivo ao longo de umunico ramo. Quase todo ramo individual contem sua propria combina9ao de 
caracteristicas ancestrais e derivadas. Na cladistica, essa perspectiva e enfatizada ao reconhecer os taxons apenas pelas suas 
propriedades singulares e nao agrupando organismos somente porque eles carecem de propriedades unicas encontradas nos 
grupos aparentados. 

Felizmente, existe um metodo adequado para expressar a descendencia comum de grupos sem construir taxons 
parafileticos. Isso e feito encontrando o denominado grupo-irmao do taxon de interesse. Dois taxons monofileticos distintos 
sao grupos-irmaos se compartilham descendencia comum um com o outro mais recentemente do que qualquer um deles com 
algum outro taxon. O grupo-irmao dos seres humanos parece ser o genero Pan (bonobos e chimpanzes), de tal maneira que os 
gorilas formam o grupo-irmao de bonobos, chimpanzes e seres humanos combinados. Os orangotangos sao o grupo-irmao de 
um clado composto por seres humanos, bonobos, chimpanzes e gorilas; os giboes formam o grupo-irmao do clado que inclui 
orangotangos, bonobos, chimpanzes, gorilas e seres humanos (Figura 10 . 8 ). 

Estado atual da taxonomia animal 

A taxonomia formal dos animals que ora utilizamos foi estabelecida segundo os principios da sistematica evolutiva e foi 
revisada recentemente em parte utilizando os principios da cladistica. A introdu9ao dos principios cladisticos inicialmente 
substituiu os grupos parafileticos pelos subgrupos monofileticos e deixou a taxonomia remanescente sem muitas mudan9as. 
Uma profunda revisao da taxonomia seguindo principios cladisticos, no entanto, causaria profundas mudan9as, uma das quais 
quase certamente seria o abandono das categorias linnaeunianas. Umnovo sistema taxonomico chamado PhyloCode esta sendo 
desenvolvido como alternativa a taxonomia linnaeuniana; esse sistema substitui as categorias linnaeunianas com os codigos 
que denotam a hierarquia aninhada de grupos monofileticos representada por um cladograma. Na nossa cobertura da 
taxonomia animal, tentamos utilizar os taxons que sao monofileticos e, portanto, consistentes com os criterios tanto da 
taxonomia evolutiva quanto da cladistica. Continuamos, no entanto, utilizando categorias linnaeunianas. Para os taxons 
familiares que sao claramente grados parafileticos, chamamos aten9ao para esse fato e sugerimos esquemas taxonomicos 
alternativos que contem apenas taxons monofileticos. 

Ao discutirmos padroes de descendencia, evitamos declara96es do tipo “mamiferos evoluiram dos repteis”, que 
implicam parafiletismo. Utilizamos, no lugar destes, rela96es de grupo-irmao apropriadas. Evitamos chamar grupos de 
organismos atuais de primitivos, avan9ados, especializados ou generalistas, pois todos os grupos de animais contem 
combina96es de caracteristicas primitivas, avan9adas, especializadas e generalistas; esses termos sao mais bem utilizados 
para descrever caracteristicas, e nao grupos inteiros. De maneira semelhante, evitamos chamar uma especie ou grupo de 
especies atuais de “basal”, pois nenhuma especie ou grupo de especies e mais basal do que o seu taxon-irmao. O termo basal e 
melhor utilizado para descrever pontos de ramifica9ao ou “nos” em uma arvore filogenetica; o no mais basal de uma arvore 
filogenetica e aquele que esta mais proximo da raiz da arvore. 


Filogenias de sequendas de DNA 

A maioria das reconstrugoes filogeneticas atualmente em curso e oriunda da coleta de sequendas de DNA genomico para a espede de interesse e da analise dos 
dados que usam abordagens estatisticas, prindpalmente os metodos bayesianos e da maxima verossimilhanga. Tais analises requerem algoritmos computadonais 
sofisticados e nao podem ser feitos a mao. Entretanto, a inferenda estatistica de filogenias foi desenvolvida para separar padroes de homologia da homoplasia nos 
dados e para usar o anterior para tragar descendentes comuns das espedes sendo estudadas. Para explicar a filogenetica estatistica, primeiramente examinamos os 
principios filogeneticos basicos de analise de caracteres que fundamentam a filogenetica estatistica. 

Um exempio simples ilustra a analise cladistica de dados de sequendas de DNA para examinar as relates filogeneticas entre as especies. 0 grupo de estudo 
nesse exempio contem tres especies de camaleoes, dois da ilha de Madagascar {Brookesiatheili e B. brygooi) e uma da Guine Equatorial (Chamaeleo feae). 0 grupo 
externo e um lagarto do genero Uromastyx, que e um parente distante dos camaleoes. Sera que os dados moleculares desse exempio confirmam ou rejeitam a 







hipotese taxonomica previa de que os dois camaleoes de Madagascar sao mais proximamente aparentados entre si do que com a especie da Guine Equatorial? 

A informagao molecular desse exempio vem de urn pedago da sequencia de DNA mitocondrial (57 bases) de cada especie. Cada sequencia codifica os 
aminoacidos 221-239 de uma proteina chamada "subunidade 2 da NADH desidrogenase" na especie da qual foi obtida. Essas sequencias de bases de DNA estao 
alinhadas e numeradas da seguinte maneira: 
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B. Iheili 

B. brygoot 

C. feae 


AAACCTTAAAAGACACCACAACCATATGAACAACAACACCAACAATCAGCACACTAC 

AAACACTACAAAATATAACAACTGCATGAACAACATCAACCACAGCAAACATTTTAC 

AAACACTACAAGACATAACAACAGCATGAACTACTTCAACAACAGCAAATATTACAC 

AAACCCTACGAGACC5CAACAACAATATGATCCACTTCCCCCACAACAAACACAATTT 


Cada coluna das sequencias alinhadas constitui urn carater que pode ter urn dos quatro estados: A, C, G ou T (urn quinto estado possivel, a ausencia de uma 
base, nao foi observado nesse exempio). Apenas os caracteres que variam entre as tres especies de camaleao contem, potencialmente, informagao sobre qual par 

de especies e mais proximamente aparentada. Vinte e tres dos 57 pares de bases alinhados mostram varia^o entre os camaleoes, como mostrado aqui em negrito: 
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Uromastyx AAACCTTAAAAGACACCACAACCATATGAACAACAACACCAACAATCAGCACACTAC 

B. them AAACACTACAAAATATAACAACTGCATGAACAACATCAACCACACKIAAACATTTTAC 

B. hrygooi AAACACTACAAGACATAACAACAC3CATGAACTACTTCAACAACA(3CAAATATTACAC 

C. feae AAACCCTACGAGACGCAACAACAATATGATCCACTTCCCCCACAACAAACACAATTT 

Para ser util na construgao de urn cladograma, urn carater deve demonstrar o compartilhamento de estados derivados (= sinapomorfia). Quais desses 23 
caracteres demonstram sinapomorfias para os camaleoes? Para cada urn dos 23 caracteres variaveis, devemos perguntar se urn dos estados observados em 
camaleoes e compartilhado com o grupo externo, Uromastyx. No caso positivo, esse estado e definido como ancestral para camaleoes e o estado alternativo como 

derivado. Os estados de carater derivados podem ser identificados para 21 dos 23 caracteres variaveis; os caracteres variaveis estao em azul: 
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Uromastyx AAACCTTAAAAGACACCACAACCATATGAACAACAACACCAACAATCAGCACACTAC 

B them AAACACTACAA,' ATATAACAACTGrATGAACAACATCAACCACAGCAAACAT'l'TTAC 

B brygooi AAACACTACAAGACATAACAACAGCATGAACTACTTCA CAACAGCAAA^’ATTA AC 

C. feae AAACCCTACGAGACCCAACAACAATATGATCCACTTCCCCCACAACAAACACAAT '■'T 

Note que a polaridade e ambigua para dois caracteres variaveis (nas posi^es 23 e 54) cujos estados alternativos em camaleoes nao sao observados no grupo 
externo. Dos caracteres que demonstram estados de carater derivados, 10 deles indicam sinapomorfias dentre os camaleoes. Esses caracteres estao marcados aqui 
com os numeros 1,2 ou 3 abaixo da coluna apropriada. 
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Os oito caracteres demarcados com o numero 1 demonstram sinapomorfias que agrupam as duas especies de Madagascar {Brookesia theili e B. brygooi) a 

exclusao da especie da Guine Equatorial, Chamaeleo feae. Podemos representar essas relates em urn cladograma: 

1 Brookesia theili 


Brookesia brygooi 



Chamaeleo feae 


Podemos explicar a evolugao de todos os caracteres que favorecem esse cladograma colocando uma unica modificagao mutacional no ramo ancestral as 
duas especies de Brookesia. Esta e a explicagao mais simples para a modificagao evolutiva desses caracteres. 

Os caracteres marcados como 2 e 3 estao em desacordo com o nosso cladograma e favorecem as relates como mostradas aqui: 
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Brookesia brygooi 


Chamaeleo feae 

Brookesia theili 


3 



Brookesia theili 

Chamaeieo feae 


Brookesia brygooi 

Para explicar as modifica^es evolutivas em caracteres que favorecem os cladogramas 2 e 3, utilizando o cladograma 1, precisamos de ao menos duas 

modifica^es por carater. Da mesma maneira, se tentarmos explicar a evolu^o dos caracteres favorecendo o cladograma 1, utilizando os cladogramas 2 ou 3, 

precisamos de ao menos duas modifica^es para cada carater. Os proximos dois diagramas demonstram o numero mfnimo de modificagoes necessarias para o 

carater 5 (que favorece o cladograma 1) e o carater 41 (que favorece o cladograma 3) no cladograma 1; o estado ancestral de cada carater e mostrado na raiz da 

arvore, e os estados observados em cada especie, nas pontas dos ramos: 

1 c A A Brookesia theili 


C 


A Brookesia brygooi 


C Chamaeieo feae 
carater 5 (1 modifica 9 ao) 


A — C 



C Brookesia theili 
A Brookesia brygooi 
C Chamaeieo feae 


carater 41 (2 modifica 96 es) 

Urn princfpio chamado pardmonia pode ser usado para resolver conflitos entre caracteres taxonomicos, como vemos aqui. A parcimonia representa o caso 
limitador mais simples dos metodos da verossimilhanga maxima e bayesiano para a inferencia estatfstica da filogenia; entao, nos o apresentaremos primeiro e, 
depois, mostraremos como os metodos estatfsticos desenvolvem-se nessa estrutura. Escolhemos como a melhor hipotese de trabalho o cladograma que requer o 
menor numero total de modificagoes de estados de carater. No nosso exempio, o cladograma 1 e favorecido pela parcimonia. Para os 10 caracteres 
filogeneticamente informativos, o cladograma 1 requer urn total de 12 modifica^es de estados de carater (1 para cada urn dos 8 caracteres que o favorecem e 2 
para cada urn dos outros 2 caracteres). Os cladogramas 2 e 3 requerem, cada urn, pelo menos 19 modificagoes de estados de carater, 7 passos mais longos que o 
cladograma 1. Ao escolhermos o cladograma 1, estamos declarando que os caracteres que favorecem os cladogramas 2 e 3 apresentam homoplasia em sua 
evolugao. 

As sequencias moleculares mostradas nesse exempio confirmam, portanto, as previsoes da hipotese anterior baseada na aparencia e geografia desses 
camaleoes, que as especies de Brookesia compartilham urn ancestral comum mais recentemente que qualquer uma delas compartilha com Chamaeieo feae. 

Como urn exercfcio adicional, voce deve se convencer de que os 12 caracteres que variam entre os camaleoes, mas nao demonstram compartilhamento de 
estados derivados nao ambfguos, sao igualmente compatfveis com cada urn dos tres cladogramas possfveis. Para cada carater, encontre o numero total mmimo de 
mudangas de estado que devem ocorrer para explicar a evolugao em cada cladograma. Voce vera, se fizer o exercfcio corretamente, que os tres cladogramas nao 
diferem no numero mfnimo de mudangas requeridas para cada urn dos caracteres. Por essa razao, os caracteres sao filogeneticamente nao informativos sob o 
criterio da parcimonia. 

0 metodo da parcimonia aqui ilustrado contem algumas premissas: que as substituigoes de base sao igualmente provaveis de ocorrer em qualquer urn dos 
57 locals, que todas as 3 substituigoes possiveis sao igualmente provaveis em qualquer local (p. ex., no local 5, assume-se que C seja igualmente provavel de mudar 
















para A, G ou T, considerando que ocorra uma substituigao) e que a quantidade esperada de evolu^o molecular em qualquer ramo seja proporcional a sua 
duragao. Vamos supor que o local 16 tenha sido excepcionalmente sujeito a mudan^a mutacional, que uma alteragao de C para T seja 10 vezes mais provavel do 
que de C para A ou G e que o ramo interno na arvore seja muito curto em comparagao com os ramos de pontas (aqueles que acabam em uma especie viva cuja 
sequencia de DNAfoi determinada). A probabilidade de obter os dados observados para aquele local por mudan^as paralelas de C para T nos ramos de ponta das 
duas especies de Bmokesia pode se igualar ou ultrapassar a probabilidade de uma unica mudan^a de C para T nos ramos internos da hipotese 1. Os dados no local 
16 nao necessariamente favoreceriam a hipotese 1 entre as alternativas. Se pudermos obter conhecimento detalhado das propriedades evolutivas dos locals nesta 
sequencia de DNA (p. ex., estudando sua evolu^o em urn grande numero de lagartos), podemos favorecer urn metodo filogenetico que incorpore urn modelo 
detalhado de evolugao da sequencia de DNA. 

As abordagens de verossimilhan^a maxima e bayesiana da inferencia filogenetica sao meios eficientes de usar modelos detalhados da evolugao molecular 
para testar hipoteses filogeneticas a partir de sequencias de DNA alinhadas. Em primeiro lugar, analisamos as sequencias alinhadas para estimar urn modelo 
evolucionario: o quanto os locals diferem entre si em suas tendencias de variar e quais tipos de substitui^es (C para A, C para G, C para T etc.) sao mais provaveis de 
ocorrer? Em segundo, avaliamos cada local no que se refere a cada uma das arvores de alternativas possfveis para determinar qual arvore apresenta a maior 
probabilidade de produzir os dados observados (como o padrao CTTC mostrado para o local 16). Nesta segunda etapa, os ramos da arvore podem variar em 
comprimento, facilitando a premissa de que as quantidades esperadas de substituigao sao proporcionais a dura^o do ramo. No caso dos nossos dados, o metodo de 
verossimilhan^a maxima avaliaria a probabilidade de observar os resultados em cada uma das 57 colunas, considerando todas as arvores possfveis e analisaria a 
probabilidade da definite de todos os dados para cada arvore contrastante. A arvore com a maior probabilidade de produzir os dados observados e a hipotese 
filogenetica favorecida. Podemos rejeitar as arvores contrastantes cujas probabilidades acredita-se serem hem menores em relagao ao esperado somente por 
acaso. A abordagem bayesiana opera de maneira semelhante, mas permite que urn investigador avalie as contribuigoes de urn novo conjunto de dados 
relacionado com os resultados anteriores. Por exempio, podemos avaliar a probabilidade de que os dados favore^am a hipotese 1 apos incorporar os resultados 
filogeneticos para essas mesmas especies obtidos a partir de outro conjunto de dados. Calcular as probabilidades para as arvores contrastantes faz parte da 
operate bayesiana e, na maioria das aplica^esfilogeneticas, este e urn fator critico no favorecimento de uma arvore entre outras alternativas. Por este motivo, os 
resultados das analises bayesiana e de verossimilhan^a maxima normalmente sao os mesmos, sendo a analise bayesiana mais popular devido a eficiencia 
computational. 

Observe que as abordagens bayesiana e de verossimilhanga maxima fazem uso maior do conjunto de dados do que nossa analise de parcimonia. Para 
estimar os comprimentos dos ramos (numeros de substituigoes ocorrendo neles), os locals cujos estados derivam de urn unico ramo terminal contribuem com 
informa^es uteis. Dada a hipotese 1, o ramo terminal que conecta C. feae a arvore e mais longo do que os ramos terminals que conectam as especies de Bmokesia 
aos seus ancestrais comuns mais recentes urn com o outro. Usando os locals para os quais identificamos estados derivados no exercicio anterior, mas que nao 
possulam informa^esde parcimonia, observamos que o ramo terminal que levava a C. feoenecessita de 7 substituigoes (locals 10,15,30,32,38,56,57), enquanto 
0 ramo terminal que levava a B. brygooi necessita somente de 3 substituigoes (locals 32,50, 55) e o ramo terminal que levava a B. theili necessitava de apenas duas 
mudan^as (locals 12,14). Ao usar o metodo da verossimilhan^a maxima, esses locals favoreceriam coletivamente a hipotese 1 mesmo se nenhum dos locals 
possulsse informa^es sobre parcimonia. Espera-se, assim, que as substituigoes paralelas ocorram com mais frequencia na linhagem C. feae e em uma das duas 
Wnhaqem Bmokesia (como provavelmente ocorreu nos locals 35 e 41) do que em ambas as linhagens Bmokesia (urn par de mudan^as paralelas nas linhagens 
Brootocr produziu urn local com informa^es sobre parcimonia quefavorecem a hipotese 1, indistingulveis em nossos dados dos locals submetidos a uma altera^o 
na linhagem diretamente ancestral as duas especies Bmokesia). 

Os dois paragrafos anteriores devem esclarecer por que inferir filogenias usando as abordagens bayesiana e de verossimilhan^a maxima seria muito dificil de 
fazer a mao, mesmo para os dados em nosso exempio. Para encontrar topologias de arvore otimas, comprimentos de ramo, probabilidades relatives de substitui^o 
em locals diferentes e probabilidades relatives de tipos diferentes de substituigao, e precise testar muitas condi^es alternativas e comparer suas probabilidades. Os 
algoritmos computacionais podem explorer esse espago de parametro de uma maneira eficiente, mas seria muito magante faze-lo a mao. Contudo, o 
compartilhamento de estados derivados em urn local conforme previsto pela hipotese de homologia permanece sendo o motivo principal pelo qual a arvore que 
necessita de uma unica mudan^a para explicar a varia^o observada apresenta uma probabilidade maior do que as arvores que necessitam de duas ou mais 




substitui0es paralelas. A inferencia estatfstica da filogenia que usa metodos bayesianos e de verossimilhan^a maxima permanece, assim, fundamentada nos 
principios basicos cladisticos. Quando os parametros das analises bayesianas e de verossimilhan^a maxima sao definidos de acordo com as condi^es mais simples da 
analise de parcimonia, seus resultados correspondem aqueles que obtivemos usando a parcimonia. 

Dados obtidos de Townsend, T. e A. Larson. 2002. Molecular phylogenetics and mitochondrial genomic evolution in the Chamaeleonidae (Reptilia, Squamata). 
Molecular Phylogenetics and Evolution 2 3 :22-36. 

A revisao da taxonomia de acordo com principios cladisticos pode causar confusao. Alem de adicionar novos nomes 
taxonomicos, vemos os nomes antigos utilizados de maneira nao familiar. Por exemplo, o uso cladistico de “peixes teleosteos” 
inclui os anftbios e os amniotas (incluindo os grupos de repteis nao aves, as aves e os mamiferos), alemdos animais aquaticos 
com nadadeiras, que chamamos normalmente de “peixes”. O uso cladistico de “repteis” inclui aves alem de cobras, lagartos, 
tartarugas e crocodilianos; entretanto, exclui algumas formas fosseis como os sinapsidos, que cram tradicionalmente alocados 
cm Reptilia (ver Capitulos 26 a 28 ). Os taxonomistas devem ser muito cuidadosos ao especificar se estao utilizando esses 
termos aparentemente familiares no sentido tradicional de taxons evolutivos ouno sentido mais atual de taxons cladisticos. 
GRANDES DIVISOES DA VIDA 

Desde o tempo de Aristdteles ate o final do seculo 19 , todo organismo vivo era designado a um dos dois reinos; vegetal ou 
animal. No entanto, esse sistema de dois reinos tinha problemas serios. Os fungos e organismos unicelulares apresentavam 
dificuldades (ver Capitulo 11 ). Algumas formas cram designadas tanto para o reino vegetal pelos botanicos como para o reino 
animal pelos zodlogos. Um exemplo e Euglena (Capitulo 11 ), que e mdvel, como os animais, mas tern clorofila e faz 
fotossintese, como as plantas. Outros grupos, como as bacterias, foram designados de maneira bastante arbitraria para o reino 
vegetal. 

Varies sistemas alternativos foram sugeridos para resolver o problema da classifica9ao das formas unicelulares. Em 
1866 , Haeckel propos o novo reino Protista para incluir todos os organismos unicelulares. Em um primeiro momento, as 
bacterias e cianobacterias (algas azuis), formas que nao apresentam nucleo limitado por uma membrana, foram incluidas 
juntamente com organismos unicelulares nucleados. Finalmente, diferen9as importantes foram reconhecidas entre as bacterias 
e cianobacterias anucleadas (procariotas) e todos os outros organismos dotados de um nucleo limitado por membrana 
(eucariotas). Em 1969 , R. H. Whittaker propos um sistema de cinco reinos que incorporava a distin9ao basica entre 
procariotas e eucariotas. O reino Monera abrigava os procariotas. O reino Protista continha os organismos unicelulares 
eucariotas (protozoarios e algas unicelulares eucaridticas). Os organismos multicelulares foram divididos emtres reinos pelo 
modo de nutri9ao e outras diferen9as fundamentais cm organiza9ao. O reino Plantae incluia organismos multicelulares 
fotossintetizantes, plantas superiores e algas multicelulares. O reino Fungi continha bolores, leveduras e fungos que obtem 
alimento por absor9ao. Os invertebrados (exceto os protozoarios) e os vertebrados compunham o reino Animalia. A maioria 
dessas formas ingere seu alimento e o digere internamente, apesar de algumas formas parasiticas seremabsortivas. 

Esses diferentes sistemas foram propostos sem preocupa9ao quanto as rela96es filogeneticas necessarias para construir 
taxonomias evolutivas ou cladisticas. Os eventos filogeneticos mais antigos na historia da vida sao obscuros porque as 
diferentes formas da vida compartilham muito poucos caracteres que permitem compara9ao entre si para a reconstru9ao de 
filogenias. No entanto, mais recentemente, uma classifica9ao cladistica para todas as formas de vida foi proposta baseada na 
informa9ao filogenetica obtida a partir de dados moleculares (a sequencia de bases nucleotidicas do DNA que codifica o RNA 
ribossomico). De acordo com essa arvore (Figura 10 . 10 ), Woese, Handler e Wheelis ( 1990 ) reconheceram tres dorranios 
monofileticos acima do nivel de reino; Eucarya (todos os eucariotas). Bacteria (bacterias verdadeiras) e Archaea (procariotas 
que diferemde bacterias emestrutura da membrana e sequencias de RNA ribossomico). Eles nao dividem Eucarya em reinos, 
embora, se retivermos os reinos Plantae, Animalia e Fungi do sistema de Whittaker, Protista se tome um grupo parafiletico 
(Figura 10 . 10 ). Para manter a classifica9ao cladistica. Protista deve ser abandonado, reconhecendo em seu lugar reinos 
separados para todos os ramos de Eucarya mostrados na Figura 10 . 10 . 

Ate alguns anos atras, protistas semelhantes a animais cram tradicionalmente estudados em cursos de zoologia como um 
filo animal Protozoa. Dado o conhecimento atual e os principios da sistematica filogenetica, essa taxonomia comete dois 





erros: os “protozoarios” nao sao animais, nem mesmo um taxon monofiletico valido em qualquer mvel. O reino Protista e 
igualmente invalido porque nao e monofiletico. Os protistas semelhantes a animais, atualmente divididos em sete on mais 
filos, sao ainda de interesse a estudantes de zoologia, pois fornecem um contexto filogenetico importante para o estudo da 
diversidade animal. 
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analise de genes codificando RNA ribossomico. Devido a sua origem endossimbiotica (Capitulo 2), os genomas 
de organelas do dominio Eucaria (mitocondria e cloroplastos) estao filogeneticamente dentro de Bacteria, e nao 
no dado que inclui todos os genomas eucarioticos nucleares. Portanto, os organismos do dominio Eucarya 



































contem componentes celulares de origens evolutivas distintas. 

GRANDES SUBDIVISOES DO REINO ANIMAL 

O filo e a mais alta categoria taxonomica formal na classifica9ao linnaeuniana do reino animal. Os filos animals sao em geral 
agrupados de maneira a formar mais taxons informais que sao intermediarios entre o nivel de filo e reino animal. O taxon 
Eumetazoa inelui todos os filos animals, exceto Porifera e Plaeozoa, com a inclusao do filo Mesozoa nesse taxon 
permanecendo controversa. O taxon Eumetazoa e dividido em Radiata (filos Cnidaria e Ctenophora) e Bilateria (todos os filos 
eumetazoarios restantes). 

Os animals bilaterais sao geralmente divididos em Protostomia e Deuterostomia com base em seu desenvolvimento 
embriologico (Capitulo 8), com outra subdivisao do taxon Protostomia nos taxons Eophotrocozoa e Ecdysozoa (ver Capitulo 
14 para obter detalhes): 

Bilateria 

Divisao A (Protostomia): 

Eilo Chaetognatha 

Lophotrochozoa: filos Platyhelminthes, Nemertea, Rotifera, Gastrotricha, Acanthocephala, Mollusca, Annelida, 
Echiurida, Sipunculida, Phoronida, Ectoprocta, Entoprocta, Gnathostomulida, Micrognathozoa, Brachiopoda 

Ecdysozoa: filos Kynorhyncha, Nematoda, Nematomorpha, Priapulida, Arthropoda, Tardigrada, Onychophora, Eoricifera 
Divisao B (Deuterostomia): filos Chordata, Hemichordata, Echinodermata 

Apresentaremos os detalhes da taxonomia animal nos Capitulos 12 a 28 . 

[ Resumo _ 

A sistematica animal tern tres grandes objetivos: ( 1 ) identificar todas as especies de animals, ( 2 ) avaliar as rela^oes 
evolutivas entre as especies animals e ( 3 ) agrupar as especies animals emuma hierarquia de grupos taxonomicos. Os taxons 
sao categorizados para denotar inclusividade crescente, da seguinte maneira: especie, genero, familia, ordem, classe, filo e 
reino. Todas essas classes podem ser subdivididas para representar taxons intermediarios entre elas. Os nomes de especies 
sao binomials, com a primeira letra do primeiro nome em maiuscula designando o genero ao qual a especie pertence, seguido 
por um epiteto especifico (grafado em letras minusculas), ambos grafados em italico. Os taxons em todas as outras classes 
recebemumunico nome, coma primeira letra maiuscula, mas nao em italico. 

O conceito biologico de especie guiou o reconhecimento da maioria das especies animals. Uma especie biologica e 
definida como uma comunidade reprodutiva de popula96es (isolada reprodutivamente de outras) que ocupa um nicho 
especifico na natureza. Uma especie biologica nao e imutavel atraves do tempo, mas se modifica durante o curso da evolu9ao. 
Como 0 conceito biologico de especie e dificil de aplicar em ambas as dimensoes, temporal e espacial, e tambem porque 
exclui formas que apresentam reprodu9ao assexuada, conceitos alternativos foram propostos. Esses conceitos alternativos 
incluem o conceito evolutivo de especie, o conceito de coesao de especie e o conceito filogenetico de especie. Nenhum 
conceito e universalmente aceito por todos os zoologos, porem os zoologos estao de acordo em que uma especie deve 
constituir uma linhagem populacional com uma historia de descendencia evolutiva distinta de outras linhagens semelhantes. 
Como e esperado que as linhagens de especies sejam diferentes umas das outras na sequencia do DNAdo gene mitocondrial 
de rapida evolu9ao COI, essa sequencia genica e utilizada como “codigo de barras” diagnostico para associar os especimes 
as especies. 

Duas grandes escolas de taxonomia sao atualmente ativas. A taxonomia evolutiva agrupa especies em grandes grupos de 
acordo com os criterios conjuntos de descendencia comum e evolu9ao adaptativa; esses taxons devem ter uma unica origem 
evolutiva e ocupar uma zona adaptativa distinta. Uma segunda abordagem, denominada sistematica filogenetica ou cladistica, 
enfatiza exclusivamente a descendencia comum ao agrupar especies em taxons mais altos. Apenas os taxons monofileticos 
(aqueles com uma unica origem evolutiva e que contem todos os descendentes do ancestral comum mais recente do grupo) sao 
utilizados na cladistica. Alemdos taxons monofileticos, a taxonomia evolutiva reconhece alguns taxons parafileticos (com uma 
unica origem evolutiva, mas excluem alguns descendentes do ancestral comum mais recente do grupo). Ambas as escolas de 
taxonomia excluem os taxons polifileticos (com mais de uma origem evolutiva). 

Tanto a taxonomia evolutiva como a cladistica exigemque padroes de descendencia comum sejam determinados antes do 



reconhecimento de grandes grupos. A morfologia comparada (incluindo desenvolvimento), a citologia e a bioquimica sao 
usadas para reconstruir as rela96es hierarquicas aninhadas entre os taxons que refletem a ramifica9ao de linhagens evolutivas 
ao longo do tempo. O registro fossil forneee estimativas das idades das linhagens evolutivas. Diagnosticamos os elados por 
meio da identifioa9ao de caraeteres derivados compartilhados, formalmente ehamados de sinapomorfias, que distinguem 
membros do elado de todos os outros taxons. Levantamos a hipotese de que tais sinapomorfias representem homologias 
derivadas do ancestral comum mais recente do elado. Os estudos comparativos de especies atuais e registro fossil permitem 
conjuntamente a reconstru9ao de arvores filogeneticas representando a historia evolutiva do reino animal. Por meio de um 
exemplo simples, ilustramos como um sistemata infere uma arvore filogenetica a partir de sequencias de DNA alinhadas, 
usando os principios das estatisticas bayesiana, da verossimilhan9a maxima e da parcimonia maxima. 

Tradicionalmente, todas as formas atuais cram classificadas cm dois reinos (vegetal e animal) ou, mais recentemente, em 
um sistema de cinco reinos (animais, plantas, fungos, protistas e moneras). Nenhum desses sistemas esta de acordo com os 
principios das taxonomias evolutiva e cladistica, porque eles colocam organismos unicelulares em grupos ora parafileticos, 
ora polifileticos. Com base no conhecimento atual da arvore filogenetica da vida, os “protozoarios” nao formam um grupo 
monofiletico e nao pertencem ao reino animal. Os tres taxons mais inclusivos dos organismos vivos consistentes com a 
taxonomia cladistica sao os dominios Archaea, Bacteria e Eukarya, que incluem os animais. O taxon formal mais inclusivo 
entre os animais e o filo, mas os zoologos normalmente usam alguns mais inclusivos, mas nao os taxons informais controversos 
acima do nivel filo. 

As rela96es filogeneticas entre os filos animais foram esclarecidas pelos estudos de filogenia molecular, apesar de 
muitos grandes grupos reterem um status provisorio. O agrupamento de animais com simetria bilateral nos elados 
Deuterostomia, Protostomia, Ecdysozoa e Lophotrochozoa e particularmente controverso. 

J Ouestoes de revisao _ 

1 . Eiste em ordem, do mais inclusivo para menos inclusivo, as principais categorias linnaeunianas (taxons) atualmente 
aplicadas aos animais. 

2 . Explique por que o sistema para nomear especies que se originou comEinnaeus e “binomial”. 

3 . Como 0 conceito biologico de especie se diferencia dos conceitos iniciais tipologicos de uma especie? Por que os 
biologos evolutivos preferem o conceito biologico aos conceitos tipologicos de especie? 

4 . Que problemas foram identificados no conceito biologico de especie? Como os outros conceitos de especie tentam 
superar esses problemas? 

5 . Como sao reconhecidos os caraeteres taxonomicos? Como esses caraeteres sao utilizados para construir um cladograma? 

6. Qual a diferen9a entre grupos monofileticos, parafileticos e polifileticos? Como essas diferen9as afetam a validade 
desses taxons para as taxonomias evolutiva e cladistica? 

7 . Quantos elados diferentes de duas ou mais especies sao possiveis para as especies A-H mostradas na Figura 10 . 6A? 

8. Qual a diferen9a entre um cladograma e uma arvore filogenetica? Dado um cladograma para um grupo de especies, que 
tipo de interpreta9ao adicional e necessario para transforma-lo emuma arvore filogenetica? 

9 . Qual a diferen9a na interpreta9ao de taxonomistas evolutivos e cladistas quanto a declara9ao de que os humanos 
evoluiram dos simios, os quais evoluiram dos outros macacos? 

10 . Que praticas taxonomicas baseadas no conceito tipologico de especie ainda sao, atualmente, utilizadas em sistematica? 
Como mudou sua interpreta9ao? 

11 . Quais sao os cinco reinos determinados por Whittaker? Como sua determina9ao esta em confiito com os principios da 
taxonomia cladistica? 

Para aprofimdar seu raciocinio. Se um taxonomista constroi uma arvore filogenetica enraizada para um grupo de 
especies atuais, a estrutura da arvore em si pode ser utilizada para distinguir as hipoteses da monofilia e nao monofilia de 
um subgrupo em particular. Se a monofilia e rejeitada para um subgrupo em particular, a topologia da arvore em si nao 
pode diferenciar a parafilia da polifilia. Que iriforma9ao adicional e necessaria para distinguir a parafilia da polifilia? 
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Eucariotas Unicelulares/Grupos de Protozoarios 


Urn paramecio. 


Emergencia dos eucariotas e de urn novo padrao de vida 

O primeiro indicio aceitavel de vida na Terra data de aproximadamente 3,5 bilhoes de anos. As primeiras eelulas eram 
organismos procariontes semelhantes a baeterias. Os primeiros proeariotas diversificaram-se de forma significativa durante 
um periodo muito extenso; atualmente, seus descendentes proeariontes perteneem a dois grupos: Baeteria e Arehaea. Duas 
linhagens dos mais antigos proeariotas deram origem ao aneestral comum dos eucariotas por meio da simbiogenese, processo 
pelo qual as eelulas de uma linhagem procarionte englobaram, mas nao digeriram, as eelulas de uma linhagem procarionte 
diferente. A celula englobada foi finalmente reduzida a uma organela dentro da celula hospedeira. Os produtos eucarioticos da 
simbiogenese incluem as mitocondrias e os plastidios. 

A mitocondria originou-se de umprocariota aerobico capaz de obter energia de compostos de carbono usando o oxigenio 
da atmosfera. Uma bacteria anaerobica que englobou essa forma aerobica adquiriu a capacidade de crescer cm um ambiente 
rico em oxigenio. A bacteria aerobica englobada persistiu dentro da celula como uma mitocondria com seu proprio material 
genetico. Ao longo do tempo evolutivo, a maioria dos genes da mitocondria, mas nem todos, passou a residir no nucleo da 
celula hospedeira. Praticamente todos os eucariotas existentes hoje tern mitocondrias e sao aerobicos. 

O plastidio eucarionte surgiu quando uma celula englobou uma bacteria fotossintetizante. Quando um procariota e 
englobado e modificado, a ponto de se tornar uma organela eucarionte, dizemos que tal organela originou-se da endossimbiose 



primaria. Os cloroplastos de algas vermelhas, bem como aqueles das algas verdes e das plantas multicelulares, surgiram dessa 
maneira. Entretanto, em alguns casos, uma celula eucarionte pode obter plastidios de outro eucariota. Esse processo e 
denominado endossimbiose seeundaria. Assim, duas eelulas similares podem ter origens muito distintas; portanto, desvendar 
as rela^oes evolutivas da ampla gama de formas unieelulares nao e tarefa simples. 

O eonjunto de organismos unieelulares eueariontes e tradieionalmente denominado Protozoa. A inelusao de “zoa” no 
nome refere-se a duas earacteristieas semelhantes aos animais: a auseneia de uma parede eelular e a presen 9 a de ao menos um 
estagio movel no eiclo de vida. Entretanto, a distin 9 ao planta-animal nao e simples quando lidamos com seres unieelulares, 
pois muitas formas unieelulares moveis apresentam plastidios fotossinteticos. As inumeras maneiras de viver com um 
organismo unicelular sao fascinantes, cativantes e umtanto desconcertantes. 

^ m eucariota unicelular, ou protozoario, e um organismo completo, no qual todas as atividades vitais ocorrem nos limites 
de uma unica membrana plasmatica. Os eucariotas unieelulares sao encontrados onde quer que exista vida. Eles sao 
altamente adaptaveis e espalham-se facilmente de um local para outro. Eles precisam de umidade e vivem em habitats 
marinhos ou de agua doce, no solo, ou em lugares com materia organica em decomposi 9 ao, plantas ou animais. Podem ser 
sesseis ou livre-nadantes e formam grande parte do plancton. As mesmas especies sao encontradas, com Ifequencia, bastante 
separadas no tempo e no espa 90 . Algumas formas atravessaram eras geologicas superiores a 100 milhoes de anos. 

Apesar de sua ampla distribui 9 ao, muitos protozoarios podem viver com sucesso somente em estreitas amplitudes 
ambientais. A adapta 9 ao das especies varia bastante, e as sucessoes de especies ocorrem Ifequentemente a medida que as 
condi 96 es ambientais mudam. 

Os protozoarios desempenham importante papel na economia da natureza. Sens numeros fantasticos sao atestados pelos 
gigantescos depositos no sedimento oceanico, formados durante milhoes de anos por sens esqueletos. Cerca de 10.000 
especies de eucariotas unieelulares vivem em simbiose sobre ou dentro do corpo de animais ou plantas e, as vezes, ate com 
outros protozoarios. Dependendo das especies envolvidas, a rela 9 ao pode ser de mutualismo (com beneficio para os dois 
organismos da associa 9 ao), comensalismo (um individuo da associa 9 ao beneficia-se e nao ha efeito sobre o outro) ou 
parasitismo (um dos organismos da associa 9 ao beneficia-se, prejudicando o outro). As formas parasiticas causam algumas 
das mais importantes doen 9 as emhumanos e em animais domesticos. 

NOMEAgAO E IDENTIFICAgAO DOS TAXONS EUCARIONTES UNICELULARES 

Por muitos anos, todos os protozoarios foram reunidos em um unico filo, mas estudos filogeneticos demonstraram que esse 
grupo nao e monofiletico. As evidencias sugerem que a origem do primeiro eucariota foi seguida por grande diversifica 9 ao, 
levando alguns biologos a prever que mais de 60 dados exclusivamente eueariontes surgirao. Opisthokonta (Figura 11.1), um 
dado bem sustentado, indui os coanoflagelados unieelulares, os animais multicelulares (metazoarios) e os fungos, entre outros 
(ver adiante). Como os Opisthokonta, o dado Plantae reune tanto membros unieelulares como multicelulares; esse grupo 
compreende algas vermelhas, algas verdes, bridfitas e plantas vasculares. Os dados eueariontes restantes induem organismos 
menos conhecidos, muitos do quais foram umdia considerados protozoarios. 

Os protozoarios e seus parentes ja receberam diversos nomes. Sao geralmente unieelulares, portanto o nome Protoctista 
foi criado para incluir, em um mesmo grupo, os organismos unieelulares e multicelulares proximamente aparentados. 
Entretanto, Protoctista e muito menos comumente utilizado do que os nomes protista e protozoario. O sufixo “zoario” sugere 
que os organismos temaparencia de animais, mas a Figura 11.1 mostra que muitas formas unieelulares nao estao intimamente 
relacionadas nem com plantas e nemcomos animais. 



Figura 11.1 Cladograma exibindo dois ramos procariontes principais e a diversificagao dos eucariotas. Somente 
alguns dos dados eucariontes a serem discutidos sao mostrados aqui; mais detalhes sao fornecidos na Figura 
11.17. A ordem da ramificagao carece de determinagao para a maioria dos dados. Os animais multicelulares, 
coanoflagelados e fungos estao aninhados dentro do dado Unikonta, em urn subgrupo chamado Opisthokonta. 

Os dois conceitos, “semelhantes a plantas” e “semelhantes a animais”, se referem em parte ao modo como o alimento e 
obtido. As plantas sao tipicamente autotrofas, isto e, sintetizam sens proprios eonstituintes organieos dos substrates 
inorganieos. A fotossintese e um tipo de autotrofia. Os animais sao tipicamente heterotrofos, isto e, obtem moleculas 
organicas sintetizadas por outros organismos. Os protozoarios heterotrofos podem ingerir seu alimento sob forma soluvel ou 
particulada. O alimento particulado e obtido por fagocitose (ver Capitulo 3), processo em que uma invaginagao da membrana 
celular engloba uma particula visivel de alimento (Figura 11.2). Os heterotrofos que se alimentam de particulas visiveis 
podem ser fagotrofos ou holozoicos, enquanto os que ingerem alimento em forma soluvel sao osmotrofos ou saprozoicos. 

A distingao entre plantas e animais com base na nutrigao funciona bem para as formas multicelulares, mas nao e 
apropriada para os seres unicelulares. Os protozoarios autetrofos (fotoautetrofos) utilizama energia da luz para sintetizar suas 
moleculas organicas, mas Ifequentemente tambem praticam a fagotrofia e a osmotrofia. Mesmo dentre os heterotrofos, poucos 
sao exclusivamente fagotrofos ou osmotrofos. Uma unica classe, Euglenoidea (filo Euglenozoa) contem algumas formas que 
sao principalmente fotoautetrofas, outras que sao principalmente osmotrofas e algumas principalmente fagotrofas. As especies 
de Euglena temmuitas formas de alimentagao. Algumas especies, mesmo autotrofas, requerem certas moleculas organicas pre- 
formadas, e algumas perdem seus cloroplastos se forem mantidas no escuro, transformando-se, assim, permanentemente em 
osmotrofas. O modo de alimentagao empregado por organismos unicelulares e oportunista e altamente variavel, inclusive em 
uma mesma especie; portanto, as caracteristicas do modo de alimentagao provaram ser inapropriadas para diagnosticar os 
grupos taxonomicos. 

Originalmente, os meios de locomogao eram utilizados para distinguir tres das quatro classes taxonomicas de Einnaeus do 
filo Protozoa. Os membros de uma classe de parasites, outrora denominada Sporozoa, nao apresentam uma estrutura 
locomotora distinta, mas compartilham uma organela capaz de invadir celulas hospedeiras. Os membros das outras tres 
classes tradicionais de protozoarios diferem nos meios de locomogao: fiagelados (Figura 11.3) utilizam flagelos, ciliados 
(Figura 11.4) nadampor meio de uma superficie ciliada do corpo e as amebas estendemseus pseudopodes (Figura 11.5) para 




























































se mover. 
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Figura 11.2 Alguns metodos de alimentagao dos protozoarios. Amoeba envolve urn pequeno flagelado com 
pseudopodes. Leidyopsis, urn flagelado que vive no intestino dos cupins, forma pseudopodes e ingere fragmentos 
de madeira. Didinium, urn ciliado, alimenta-se apenas de Paramecium, que ele suga com urn citostoma 
temporario localizado na sua extremidade anterior. As vezes, mais de urn Didinium alimenta-se do mesmo 
Paramecium] dois estao ilustrados na figura. Podophrya e urn ciliado suctorio. Seus tentaculos aderem a presa e 
sugam o citoplasma para dentro do corpo de Podophrya, onde ele e cortado para formar os vacuolos 
alimentares. Codonosiga, urn flagelado sessil que tern urn colar de microvilos, alimenta-se de particulas 
suspenses na agua, que sao trazidas para o colar com os batimentos de seu flagelo. Todos esses metodos sao 
tipos de fagocitose. 
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Figura 11.3 O flagelo esta evidente no canto esquerdo inferior desta fotografia de Euglena. 





Figura 11.4 Micrografia eletronica de varredura do ciliado de vida livre Tetrahymena thermophila, mostrando 
fileiras de cilios (2.000x). O batimento flagelar tanto puxa como empurra o organismo em seu meio, enquanto os 
cilios impulsionam o organismo por urn mecanismo “de remar”. Suas estruturas sao similares, mesmo quando 
analisadas por meio da microscopia eletronica de varredura ou de transmissao. 



Figura 11.5 Movimento ameboide. >4 esquerda e ao centra, a ameba estende urn pseudopode em diregao a uma 
colonia de Pandorina. A direita, a ameba envolve a Pandorina antes de engloba-la por fagocitose. 


Tipicamente, um flagelado tempoucos flagelos longos, ao passo que um ciliado, varios cilios curtos, embora nao haja 
diferenciagao morfologica real entre cilio e flagelo (ver Capitulo 3 e Capitulo 29). Alguns pesquisadores preferem chamar a 
ambos de undulipodios (L. dim de unda, onda, + Gr. podos, pe). Entretanto, o eilio impulsiona a agua paralelamente a 
superficie na qual ele esta fixado, enquanto o flagelo impulsiona a agua paralelamente ao seu eixo prineipal. 

As amebas sao eapazes de assumir diversas formas (Figura 11.5), devido ao eitoplasma eelular, que e fluido (ver 
Capitulo 3 e Capitulo 29). O eitoplasma pode ser estendido para fora em pseudopodes de varias formas; lobopodes, que sao 
extensoes de extremidades proeminentes; filopodes, prolongamentos fmos e pontiagudos; lizopodes, filamentos ramificados; e 
reticulopodes, fllamentos ramifleados que se fundem para formar uma estrutura semelhante a uma rede (Figura 11.6). Os 
axopodes sao pseuddpodes fmos e pontiagudos eom um eixo eentral longitudinal (axial) de microtubulos, denominado 
axonema (Figura 11.7). 

As amebas com carapaga sao denominadas tecadas (Figura 11.6). Arcella e Difflugia tern sua delicada membrana 
plasmatica coberta por uma testa ou carapa^a protetora, de material quitinoso ou silica secretado, que pode ser reforgada 
com graos de areia. Foeomovem-se por pseuddpodes que se projetam de aberturas na earapaga (Figura 11.6). Algumas 
amebas tecadas muito abundantes incluem os foraminiferos {Globigerina, Figura 11.6), os radiolarios (Figura 11.7) e os 
heliozoarios. As amebas desprovidas de earapaga sao denominadas amebas nuas. 

As relagoes de parenteseo entre os eucariotas unicelulares sao difleeis de elucidar, devido ao limitado numero de 
caraeteres disponiveis para analises morfoldgieas, bem eomo a sua alta probabilidade de evolugao convergente. Uma revisao 
da elassifieagao dos protozoarios realizada pela Soeiedade de Protozodlogos, em 1980, agrupou esses organismos em sete 
filos distintos. Entretanto, o reeente emprego de analises moleeulares, utilizando sequencias de bases de multiplos genes (ver 
Capitulo 10, para um exemplo de analises filogeneticas moleeulares), revolueionou nossos coneeitos sobre as afinidades 
filogeneticas dos eueariotas. Alemdisso, contribuiu para a deseoberta de muitos grupos que poderiamser considerados filos. 








Figura 11.6 As amebas compoem urn grupo muito diverso, constituido de varios dados: Arcella, Difflugia e 
Amoeba tern lobopodes e sao exemplos de amoebozoarios; Globigerina, urn foraminifero, que apresenta uma 
carapaga e reticulopodes; e Chlamydophrys e Clathrulina sao exemplos de cercozoarios; enquanto 
Actinosphaerium e Actinophrys sao considerados atualmente estramenopilos. 



Figura 11.7 Algumas amebas com carapaga, como as ilustradas aqui, sao comumente denominadas radiolarios. 

Atualmente, detemos maior eompreensao sobre as relagoes filogeneticas entre os eueariotas unicelulares ou microbianos, 
mas essas relagoes sao difieeis de comparar devido a proliferagao de nomes de dados a cada nova analise filogenetica. 
Algumas obras de literatura eientlfica que versam sobre formas unicelulares utilizam a nomenclatura tradicional, mas a 
manutengao dos nomes antigos tornaria imposslvel uma leitura esclarecedora das pesquisas recentes. Portanto, abordamos 
tanto os nomes antigos como os novos, vinculando-os sempre que possivel. Alguns nomes tradicionais nao mais representam 

















grupos monofileticos. As analises moleculares mostram que a forma ameboide evoluiu diversas vezes independentemente, 
portanto varios taxons ameboides foram trocados entre grupos tradicionais, ou alocados para taxons recemcriados. As amebas 
estao atualmente distribmdas em oito dos ramos eucariontes que discutimos aqui. Alguns nomes de uso corrente, como 
radiolarios e heliozoarios, ainda sao empregados, mas alguns membros desses grupos foram transferidos para outros taxons. A 
olassifica 9 ao dos eueariotas unieelulares e uma area de pesquisa muito produtiva. Muitos dos ramos eueariontes da Figura 
11.1 representam “superelados” putativos, eujos membros componentes sao nomeados mais adiante. A validade desses 
agrupamentos e diseutida na se^ao sobre filogenia (adiante). 

Apesar da diversidade de formas, os protozoarios apresentam simum piano eorporeo basieo ou grado - uma unica celula 
eucarionte - e demonstram amplamente o enorme poteneial adaptativo desse grado. Mais de 64.000 espeeies foram nomeadas, 
sendo mais da metade fdsseis. Alguns estudiosos estimam que deva haver 250.000 espeeies de protozoarios. Embora sejam 
unieelulares, os protozoarios sao organismos eompletos funeionalmente, eom muitas estruturas mieroanatomioas eomplexas. 
As organelas especificas podem funeionar como esqueletos, estruturas sensoriais, mecanismos de locomo^ao, entre outras 
fun 96 es. Essas organelas sao bemestudadas devido a sua importancia funcional, e porque a investiga 9 ao da sua estrutura pode 
revelar caracteres homdlogos, os quais podem servir de base para o estabelecimento de categorias taxonomicas. 

Caracteristicas dos eueariotas unieelulares 

• Unicelular; alguns eoloniais e alguns eom estagios multieelulares em seus eielos de vida. A eolonialidade oeorre quando as eelulas se dividem, mas 
permaneeem juntas. As eelulas podem se espeeializar em determinadasfungoes, mas todas sao eapazes de se reproduzir. A multieelularidade neeessita das 
eondi^es de eolonialidade, alem dos eriterios adieionais de que apenas algumas eelulas sao eapazes de reproduzir-se. 

• Na sua maioria mkroscopkos, apesar de alguns serem grandes o bastante para serem vistos a olho nu 

• Todos os tipos de simetria estao representados no grupo; forma variavel ou eonstante (oval, esferiea ou outras) 

• Nao ha camada germinativa 

• Nao ha orgaos nem teeidos, mas sao eneontradas organelas especializadas; niieleo linieo ou miiltiplo 

• Vida livre, mutualismo, eomensalismo e parasitismo estao representados nos grupos 

• Loeomogao por pseudopodes, flagelos, cflios e movimentos eelulares diretos; alguns sesseis 

• Alguns tern endoesqueleto simples ou exoesqueleto, mas a maioria nao tern nenhum esqueleto 

• Nutri^ao de todos os tipos: autotroflea (produ^o do proprio alimento por meio da fotosslntese), heterotroflea (dependeneia de outras plantas ou animals 
eomo alimento), saprozoiea (uso dos nutrientes dissolvidos no ambiente ao redor) 

• Habitat aquatieo ou terrestre; simbiontes ou de vida livre 

• Reproduce assexuada, por flssao, brotamento e eisto, e sexuada, por eonjugagao ou por singamia (uniao de gametas maseulinos efemininos para 
forma^odeumzigoto) 

FORMA E FUNgAO 
Locomo^ao 

Ctlios e flagelos 

O cilio e 0 flagelo tern uma estrutura interna consieleravel. Caela flagelo ou cilio temnove pares ele microtubulos longituelinais 
elispostos em um circulo em torno ele um par central (Figura 11.8), e isto e valido para todos os cilios e flagelos do reino 
animal, com algumas notaveis exce 96 es. Esse tubo de microtubulos, organizado no padrao “9+2” de um flagelo ou cilio, e o 
axonema; o axonema e coberto por uma membrana continua com a membrana celular que reveste o resto do organismo. Mais 
ou menos no ponto onde um axonema entra na celula propriamente dita, o par central de microtubulos termina emuma pequena 
placa dentro do circulo de nove pares (Figura 11. 8A). Tambem, mais ou menos nesse ponto, um outro microtiibulo liga-se a 
cada um dos nove pares, formando um tubo curto que se estende da base do flagelo ate dentro da celula. Esse tubo consiste em 
nove triades de microtubulos e e chamado cinetossomo (ou corpiisculo basal). Os cinetossomos sao exatamente iguais, em 
sua estrutura, aos centriolos, que organizam fusos mitdticos durante a divisao celular (ver Figura 3.14). Os centriolos de 










alguns flagelados podem dar origem a cinetossomos, ou os cinetossomos podem funcionar como centriolos. Todos os flagelos 
e cilios eucariontes tipicos tern um cinetossomo em sua base. Muitos metazoarios pequenos usam eilios nao apenas para 
loeomo 9 ao, mas tambem para eriar eorrentes de agua para sua alimenta 9 ao e respira 9 ao. O movimento eiliar e vital para 
muitas espeeies, partieipando de fun 96 es eomo alimenta 9 ao, reprodu 9 ao, exere 9 ao e osmorregula 9 ao (eomo nas celulas-flarria, 
Capitulo 14). 




Figura 11.8 A. Esquema de um flagelo ilustrando o axonema central, que e composto de nove pares de 
microtubules, mais um par central. O axonema esta embutido dentro da membrana celular. O par central de 
microtubules termina perto do nivel da superficie celular, em uma placa basal (axossomo). Os microtubules 
perifericos prolongam-se interiormente por uma curta distancia para compor duas de cada uma das triades no 
cinetossomo (corpusculo basal) (no nivel y em A). B. Micrografia eletronica de uma segao atraves de varies 
cilios, correspondente ao nivel x em A (133.297x). 

A expliea 9 ao atual para o movimento eiliar e flagelar baseia-se na hipotese do deslizamento entre microtubulos. O 
movimento e mantido pela energia liberada das liga 96 es quimioas do ATP (Capitulo 4). Dois “bra 90 s” de proteinas dineinas 
sao visiveis por meio de mierografia eletroniea em cada um dos pares de microtubulos perifericos no axonema (nivel x na 
Figura 11.8), e, nesses bra 90 S, existe a enzima adenosina trifosfatase (ATPase), que quebra o ATP. Quando a energia de 
liga 9 ao do ATP e liberada, as dineinas “caminham” ao longo de um dos microtubulos do par adjacente, fazendo com que ele 
deslize em rela 9 ao ao outro microtubulo do par. A resistencia, que causa a flexao do axonema quando os filamentos deslizam 










uns sobre os outros, e dada por “traves” radiais (de outra protdna associada a microtubulo), que partem de cada um dos pares 
em dire^ao ao par de fibrilas eentrais. Essas “traves” sao visiveis em mierografias eletronieas e sao eompostas por varias 
proteinas. Evideneia direta para a hipotese do deslizamento entre mierotubulos foi obtida aderindo diminutas esferas de ouro 
aos mierotubulos do axonema e observando seus movimentos ao mieroscopio. 

Pseudopodes 

Pseudopodes sao extensoes do eitoplasma eelular utilizadas na looomo 9 ao (Figura 11.9). O eitoplasma nao e homogeneo; as 
vezes, as areas periferieas e eentrais do eitoplasma podemser difereneiadas eomo ectoplasma e endoplasma (Figura 11.9). O 
endoplasma mostra-se mais granular e eontemo nueleo e as organelas eitoplasmatieas. O eetoplasma pareee mais transparente 
(hialino) ao mieroseopio de luz e eontemas bases dos cilios e flagelos. O eetoplasma e, emgeral, mais rigido e se eneontra no 
estado gel de umeoloide, enquanto o endoplasma e mais fluido e se eneontra no estado sol (ver quadro a seguir). 

Sistemas coloidais sao suspensoes permanentes de partfculas finamente divididas, que nao se predpitam, como leite, sangue, amido, sabao, tinta e gelatina. Nos 
sistemas vivos, os coloides sao, geralmente, proteinas, lipidios e polissacaridios suspenses no fluido aquoso de celulas (eitoplasma). Esses sistemas podem softer 
transforma^es sol-gel, dependendo de o fluido ou componentes particulados tornarem-se persistentes. No estado sol do eitoplasma, os solidos estao suspenses em 
um liquido e, no estado semissolido de gel, o liquido esta suspense no solido. 


Niicleo 



Figura 11.9 Ameba em locomogao ativa. As sefas inelicam a eliregao ela corrente ele eneloplasma. O primeiro sinal 
ele um novo pseuelopoele e o espessamento elo ectoplasma, formanelo uma capa hialina clara, para onele flui o 
eneloplasma. A meeliela que o eneloplasma alcanga a extremielaele elistal, ele reflui como um chafariz e e convertielo 
em ectoplasma, formanelo um tubo externo rigielo que se alonga a meeliela que o fluxo continue em eliregao a 
extremielaele elistal. Posteriormente, o ectoplasma e convertielo em eneloplasma fluielo, realimentanelo o fluxo. O 
substrato e necessario para que ocorra o movimento ameboiele. 

Os pseuelopoeles variam em composigao e compreenelem eliversos tipos. Os mais conhecielos sao os lobopodes (Figuras 
11.6 e 11.9), que sao extensoes elo eorpo eelular, bemgraneles, com extremielaeles proeminentes e que contemtanto eneloplasma 
quanto ectoplasma. Algumas amebas agregam-se e se movem como uma unielaele; esse movimento e chamaelo ele forma de 
Umax (para um genero de lesma, Umax). Os filopodes sao finos prolongamentos, geralmente ramificados, que contem somente 
ectoplasma. Eles sao encontrados em algumas amebas, como Euglypha (Figura 11.16B). Os reticulopodes (Figura 11.6) 
diferenciam-se dos fildpodes pelo fato de, repetidamente, reunirem-se para formar algo semelhante a uma malha de rede, 
embora alguns protozodlogos considerem que a distingao entre filopodes e reticuldpodes seja artificial. Os axopodes (Figura 
11.10) sao pseuddpodes compridos e fmos, sustentados por feixes axiais de mierotubulos (Figura 11.10). Os mierotubulos 
estao dispostos numconjunto emespiral ougeometrico definido, dependendo da especie, e constituemo axonema do axdpode. 
Os axdpodes podem ser estendidos ou retraidos, aparentemente, pela adigao ou remogao de material microtubular. Como as 
extremidades podem aderir ao substrato, o organismo pode progredir por um movimento de rolamento, encurtando os 
axonemas da Ifente e estendendo os de tras. O eitoplasma pode fluir pelos axonemas na diregao do eorpo de um lado e na 
diregao inversa do outro lado. 





Embora os pseudopodes sejam os principais meios de locomo 9 ao das amebas, eles podem ser formados por diversos 
protozoarios flagelados, bem como por celulas ameboides de muitos animais. Na realidade, um eomponente importante da 
prote^ao contra doen 9 as no corpo dos mamlferos depende das celulas brancas ameboides do sangue, e celulas ameboides cm 
outros animais, vertebrados e invertebrados, tempapel similar. 

Quando um lobopode tipico come 9 a a se formar, uma extensao do ectoplasma, denominada capa hialina, aparece, e o 
endoplasma come 9 a a fluir cm dire 9 ao ao interior da capa hialina (Figuras 11.9 e 11.11). O endoplasma que esta fluindo 
contem subunidades de actina unidas a proteinas reguladoras de adesao a actina (ABP), que impedem a polimeriza 9 ao da 
actina. A medida que o endoplasma flui para dentro da capa hialina, ele se dispersa para a periferia do pseudopode. A 
intera 9 ao com fosfolipidios da membrana celular libera as subunidades de actina de suas proteinas de liga 9 ao reguladoras e 
permite que elas sofram polimeriza 9 ao, formando os filamentos de actina. Os filamentos de actina unem-se uns aos outros de 
forma cruzada, atraves de uma outra ABP para um gel semissolido, transformando o ectoplasma cm um tubo, por onde o 
endoplasma flui a medida que o pseudopode se estende. Na regiao proximal do pseudopode, ions calcio ativam uma ABP que 
libera os filamentos de actina do gel e permite a miosina associar-se a esses filamentos e puxa-los, semelhante a contra 9 ao do 
musculo estriado esqueletico nos vertebrados (ver Capitulo 29). Assim, a contra 9 ao nessa regiao proximal do pseudopode 
cria uma pressao que for 9 a o endoplasma fiuido, juntamente com as subunidades de actina, que agora estao dissociadas, de 
volta a capa hialina. 



Diagrama do axopode, para mostrar a orientagao de A O axonema de um axopode e composto por uma serie de 
microtubules, que podem variar de tres a muitos, dependendo da especie. Algumas especies podem prolongar ou 
retrair seus axopodes bem rapidamente (99.000x). 



















Figura 11.11 Mecanismo de movimento pseudopodial. No endoplasma, subunidades de actina estao ligadas a 
proteinas reguladoras de adesao a actina, que as mantem dissociadas (A). Sob estimulo, forga hidrostatica 
conduz as subunidades, atraves de urn gel pouco consistente, para a capa hialina. As subunidades de actina sao 
liberadas das proteinas reguladoras por lipidios da membrana celular (B). As subunidades rapidamente se 
agrupam em filamentos e, com a interagao de outra proteina reguladora de adesao a actina, formam o 
ectoplasma gel (C). Na extremidade posterior, ions calcio ativam uma proteina reguladora de adesao a actina que 
libera os filamentos de actina do gel, desfazendo a rede de mode que molecules de miosina possam se associar 
a esses filamentos e puxa-los (D). As subunidades passam para o tube de ectoplasma para serem reutilizadas. 
Componentes funcionais das cdulas de eucariotas unicelulares 

Niicleo 

Como em outros eucariotas, o nucleo e uma estrutura delimitada por membrana cujo interior se comunica com o citoplasma 
por pequenos poros. No nucleo, o material genetico (DNA) forma os cromossomos (ver Capitulo 3, para informagoes 
detalhadas sobre a estrutura do nucleo). Exceto durante a divisao celular, os cromossomos, geralmente, nao estao condensados 
em uma forma que possa ser reconhecida, apesar de, durante a fixagao das celulas para microscopia de luz, o material 
cromossomico (cromatina) geralmente agrupar-se irregularmente, deixando algumas areas dentro do nucleo relativamente 
claras. Esse aspecto e descrito como vesicular e e caracteristico de muitos nucleos de protozoarios (Figura 11.12). A 
cromatina condensada pode Hear distribuida emtorno da periferia do nucleo ou internamente empadroes distintos. Na maioria 
dos dinoflagelados (adiante), os cromossomos sao visiveis durante a interfase, com o mesmo aspecto que assumem durante a 
profase da mitose (ver Capitulo 3). 

Tambem, dentro do nucleo, um ou mais nucleolus estao presentes, representando transcrigao ativa de RNA ribossomico 
(Figura 11.12). Os caracteres como a persistencia de nucleolos durante a mitose sao uteis na identificagao dos dados de 
protozoarios. 

Os ciliados tern dois tipos de nucleo; um nucleo germinativo, denominado micronucleo, e um nucleo somatico, 
denominado macronucleo. Apenas os genes do macronucleo sao transcritos (ver Capitulo 5). Os macronucleos dos ciliados 
sao descritos como compactos ou condensados porque o material da cromatina esta mais finamente disperso, e areas claras 
nao podem ser observadas com o microscopio de luz. 

Mitocondrias 

A mitocondria e uma organela utilizada para recuperar energia das ligagoes de carbono das moleculas de combustivel onde o 
oxigenio entra como o receptor final de eletrons (ver Capitulo 4). Ela contem DNA. Suas membranas internas, denominadas 
cristas (Figura 11.12), apresentam forma variavel, podendo ser achatadas, tubulares, discoides ou ramificadas. A forma da 






















crista e considerada um carater homologo e, cm conjunto com outras caracteristicas morfologicas, e utilizada para descrever 
os taxons de protozoarios. Em celulas sem mitocondria, hidrogenossomos podem estar presentes. Os hidrogenossomos sao 
organelas que desempenham fim^ao respiratoria na ausencia de oxigenio; presume-se que evoluiram das mitocondrias. Os 
hidrogenossomos e outras organelas derivadas de mitocondrias e que nao tern DNA sao denominados coletivamente de 
mitossomos. Aeredita-se que os cinetoplastos sejam derivados de mitoeondrias. Os einetoplastos eontem massas de 
moleeulas cireulares de DNAe atuam em assoeia 9 ao como cinetossomo, uma organela loealizada na base do flagelo. 
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Figura 11.12 Estrutura de Acanthamoeba palestinensis. A. Forma ativa. B. Cisto. 

Complexo de Golgi 


O complexo de Golgi e parte do sistema endomembranoso que participa nos processos secretores da celula e na digestao 
intracelular dos vacuolos alimentares (ver Figuras 3.10 e 3.20). Os complexos de Golgi sao tambem denominados 
dictiossomos. Os corpos parabasais sao estruturas semelhantes comfun^oes poteneialmente similares. 

Plastidios 


Os plastidios sao organelas que eontem uma variedade de pigmentos fotossinteticos. A adi^ao original de um plastidio as 
celulas eucarioticas possivelmente ocorreu quando uma cianobacteria foi englobada, mas nao digerida. Os cloroplastos 
(Figura 11.13) eontem diferentes tipos de clorofilas {a, b ou c), mas oubos plastidios podem apresentar outros tipos de 
pigmentos. For exemplo, os plastidios de algas vermelhas eontem ficobilinas. O compartilhamento de alguns pigmentos em 
particular entre as eucariotas unicelulares pode indicar ancestralidade comum, embora plastidios possam tambem ser produto 
de endossimbiose seeundaria. 











Figura 11.13 Euglena viridis. As caracteristicas mostradas sao uma combinagao daquelas visiveis em 
preparagoes de especimes vivos e corados. 

Extrussomos 

Esse termo geral refere-se as organelas delimitadas por membrana nos protozoarios que sao usadas para eliminar algo da 
celula. A grande variedade de estruturas eliminadas sugere que nem todos os extrussomos sao homologos. O tricocisto 
(adiante) dos ciliados e umextrussomo. 

Nutrigao 

A nutrigao holozoiea impliea fagoeitose (Figura 11.2), na qual uma dobra para dentro ou invaginagao da membrana eelular 
envolve uma partleula de alimento. A medida que a invaginagao se estende para dentro da eelula, ela e destacada da superficie 
(ver Figura 3.20). A partleula de alimento, portanto, flea contida em uma veslcula intraeelular delimitada por membrana, 
formando o vaciiolo digestive ou fagossomo. Os lisossomos, pequenas vesleulas eontendo enzimas digestivas, fundem-se com 
0 fagossomo e liberam seu conteudo dentro dele, dando inlcio a digestao (ver Figura 3.20). Quando os produtos da digestao 
sao absorvidos atraves da membrana vacuolar, o fagossomo torna-se menor. Qualquer material que nao tenha sido digerido 
deve ser eliminado da celula por exocitose, e o vacuolo novamente se funde com a membrana da superficie da celula. Na 
maioria dos ciliados, em muitos fiagelados e muitos apicomplexos, o local da fagoeitose e uma estrutura de boca definida, o 
citostoma (Figura 11.14). Nas amebas, a fagoeitose pode acontecer em quase qualquer ponto, por meio do envolvimento da 
partleula pelos pseudopodes. Nas amebas tecadas, as particulas devem ser ingeridas atraves da abertura da carapaga, ou testa. 
Os fiagelados podem formar um citostoma temporario, geralmente em uma posigao caracteristica, ou podem ter um citostoma 
permanente, com estrutura especializada. Muitos ciliados tern uma estrutura caracteristica para a expulsao da materia residual, 
0 citopigeo ou citoprocto, encontrado emuma localizagao especifica. Emalguns, o citopigeo tambem serve como local para a 
expulsao do conteudo do vacuolo contratil (ver proxima segao sobre excregao e osmorregulagao). 

A nutrigao saprozoica pode ser por pinocitose ou pelo transporte de solutos diretamente atraves da membrana eelular 
externa (ver Capitulo 3). O transporte direto atraves de uma membrana pode ser por difusao, difusao facilitada ou transporte 
ativo (ver Capitulo 3). A difusao tern, provavelmente, pouca ou nenhuma importancia para a alimentagao dos protozoarios, em 
algumas especies endossimbiontes. Algumas moleculas importantes de alimentos, como glicose e aminoacidos, podem 
penetrar na celula por difusao facilitada e transporte ativo. 
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Figura 11.14 >4 esquerda, segao aumentada de urn vacuolo contratil (vesicula de expulsao da agua) de 
Paramecium. Aparentemente, a agua e coletada pelo sistema endomembranoso, esvaziada para dentro dos 
canais coletores e, em seguida, para dentro da vesicula. A vesicula se central para esvaziar seu conteudo para o 
exterior, funcionando, assim, come uma organela osmorreguladora. A direita, Paramecium, mostrando citofaringe, 
vacuolos digestives e nucleos. 


Foi mostrado que uma substancia estimuladora, ou "indutora", deve estar presente no meio circundante para que muitos protozoarios inidem a pinodtose. Diversas 
proteinas atuam como indutoras, assim como alguns sais e outras substancias; parece que o indutor deve ser uma molecula com carga positiva. A pinocitose 
acontece na extremidade interna da citofaringe, nos protozoarios que possuem aquela estrutura. 

Excregao e osmorregulagao 

No citoplasma de muitos protozoarios, os vacuolos podem ser vistos por microscopia de luz. Alguns desses vacuolos enchem- 
se periodicamente com uma substancia fluida, que depois e expelida. Ha forte evidencia de que esses vacuolos contrateis 
(Figuras 11.9, 11.13 e 11.14) funcionem principalmente na osmorregulagao. Eles sao mais comuns e enchem-se e esvaziam-se 
mais Ifequentemente em protozoarios de agua doce do que nos marinhos e nas especies endossimbiontes, onde o meio 
circundante e mais ou menos isosmotico (tern a mesma pressao osmotica) em relagao ao citoplasma. As especies pequenas, 
com uma relagao grande superficie-volume, geralmente temmaiores taxas de captagao e expulsao emseus vacuolos contrateis. 
A excregao de residues metabolicos, por outro lado, e quase totalmente feita por difusao. O principal produto final do 
metabolismo do nitrogenio e amonia, que e prontamente eliminada por difusao dos pequenos corpos dos protozoarios. 

Embora parega claro que os vacuolos contrateis removam o excesso de agua que entrou no citoplasma por osmose, uma 
explicagao razoavel para tal mecanismo de remogao nao foi ainda encontrada. Lima hipotese sugere que transportadores de 
protons (Capitulo 4), na superficie vacuolar e nos tubulos que se irradiam dela, transportem ativamente e cotransportem 
bicarbonato (HCO3 ) (Figura 11.15), que sao particulas osmoticamente ativas. Com 0 acumulo dessas particulas dentro do 
vacuolo, a agua seria drenada para dentro do vacuolo. O liquido dentro do vacuolo permaneceria, portanto, isosmotico ao 
citoplasma. Assim que 0 vacuolo, finalmente, unisse sua membrana a membrana da superficie e esvaziasse seu conteudo para 
fora, ele expulsaria agua, e HCO3 . Esses ions podem ser repostos prontamente nas amebas pela agao da anidrase 
carbonica (presente no citoplasma) sobre CO 2 e H 2 O. 

Alguns ciliados, como Blepharisma, tern vacuolos contrateis com estrutura e mecanismos de enchimento aparentemente 
similares aos descritos para amebas. Outros, como Paramecium, tern vacuolos contrateis mais complexos. Tais vacuolos 
















estao localizados emuma posi 9 ao especifica sob a membrana celular, comumporo “excretor” que se abre para fora da celula, 
e circundado por ampolas de cerca de seis canais coletores (Figura 11.14). Os canals coletores, por sua vez, sao circundados 
por tiibulos finos com cerca de 20 nm de diametro, os quais se conectam aos canais durante o enehimento da ampola e, nas 
suas extremidades inferiores, com o sistema tubular endomembranoso. As ampolas e os vacuolos contrateis sao rodeados por 
feixes de fibrilas, que podem funeionar na contra 9 ao dessas estruturas. A contra 9 ao da ampola enehe o vacuolo. Quando o 
vacuolo se contra! para descarregar seu conteudo para fora, a ampola fica desconectada do vacuolo, e o refluxo e impedido. 
Os tubulos, ampolas ou vacuolos podem ser supridos com bombas de protons para drenar agua para dentro de sens lumens, 
por meio do mecanismo ja descrito. 



celular 



Figura 11.15 Mecanismo proposto para a operagao dos vacuolos contrateis. A, B. Os vacuolos sao compostos 
por urn sistema de cisternas e tubulos. Bombas de protons em suas membranas transportam H'" e cotransportam 
HCOg- para dentro dos vacuolos. A agua entra por difusao para manter uma pressao osmotica igual aquela no 
citoplasma. Quando o vacuolo esta cheio, C, sua membrana funde-se com a membrana da superficie da celula, 
expelindo agua, H* e HCOs". D. Protons e ions bicarbonato sao substituidos prontamente pela agao da anidrase 
carbonica sobre o dioxido de carbono e a agua. 

Reprodugao 

Os fenomenos sexuados ocorrem amplamente entre os protozoarios, e proeessos sexuados podem preeeder certas fases da 
reprodugao assexuada, mas o desenvolvimento embrionario nao aconteee; os protozoarios nao tern embrioes. As 
earacteristicas esseneiais dos proeessos sexuados ineluem uma divisao reducional do numero de eromossomos a metade (de 
um numero diploide para um numero haploide), desenvolvimento de celulas sexuais (gametas) ou, pelo menos, de nueleos 
gameticos e, geralmente, uma fusao dos nueleos gametieos (adiante). 

Fissao 

Nos protozoarios, o proeesso de multiplicagao celular que produz mais individuos e chamado fissao. O tipo mais comum de 
fissao e a binaria, em que resultam dois individuos identicos (Figura 11.16). Quando a celula gerada e consideravelmente 
menor que a celula inieial e cresce ate o tamanho adulto, o proeesso e chamado brotamento. O brotamento ocorre em alguns 
eiliados. Na fissao multipla, a divisao do eitoplasma (citocinese) e precedida por varias divisoes nucleares, de modo que 
grande numero de individuos e formado quase que simultaneamente (ver Figura 11.29). A fissao multipla, ou esquizogonia, e 
eomurn entre os Apieomplexa e entre algumas amebas. Se a fissao multipla for precedida ou assoeiada a uniao de gametas, ela 
e chamada de esporogonia. 

Os tipos meneionados de divisao estao acompanhados de alguma forma de mitose (Capitulo 3). Porem, essa mitose e 
frequentemente um tanto distinta da que oeorre nos metazoarios. Por exemplo, a membrana nuclear frequentemente persiste 
durante toda a mitose, e o fiiso microtubular deve ser formado dentro dos limites da membrana nuclear. Nao foram observados 
centriolos na divisao nuclear dos eiliados; a membrana nuclear persiste na mitose micronuclear, como fiiso dentro do nucleo. 







O macronucleo dos ciliados parece simplesmente se alongar, sofrer constri 9 ao e se dividir sem nenhum fenomeno mitotico 
reconhecivel (amitose), sendo, assim, esse proeesso de divisao e amitotieo. 



Figura 11.16 Fissao binaria em algumas amebas e flagelados. A. Os dois nucleos de Amelia dividem-se a 
medida que uma parte de seu citoplasma extravasa e comega a secretar uma nova carapaga para a celula-filha. 
B. A carapaga de uma outra ameba, Euglypha, e formada por placas secretadas. A secregao dessas placas para 
a celula-filha e iniciada antes que o citoplasma comece a sair pela abertura. A medida que elas sao usadas para 
construir a carapaga da celula-filha, o nucleo divide-se. C. Trypanossoma tern um cinetoplasto proximo ao 
cinetossomo de seu flagelo e proximo a sua extremidade posterior, no estagio mostrado. Todas essas partes tern 
de ser duplicadas antes que a celula se divide. D. Divisao de Euglena. Compare C e D com a Figura 11.25, fissao 
em um cilioforo. 

Processes sexuados 

Embora todos os protozoarios se reproduzam de forma assexuada, e alguns aparentem ser exelusivamente assexuados, a ampla 
ocorreneia de sexo mostra sua importaneia eomo meio de reeombinagao genetiea. Os nucleos dos gametas, ou pronucleos, que 
se fundem na fecundagao para restabelecer o numero diploide de cromossomos, geralmente sao formados em celulas 
gameticas especiais. Quando todos os gametas parecem iguais, sao chamados isogametas, mas quase todas as especies 
apresentam dois tipos diferentes, ou anisogametas. 

Nos animals, a meiose geralmente ocorre durante ou exatamente antes da formagao do gameta (a meiose e discutida 
detalhadamente no Capltulo 5). Esse e precisamente o caso dos Ciliophora e de alguns flagelados e grupos de amebas. Porem, 
emoutros grupos de flagelados e em Apicomplexa, as primeiras divisoes apos a fecundagao sao meioticas (meiose zigotica), 
e todos os indivlduos produzidos assexuadamente (mitoticamente) no ciclo de vida ate o proximo zigoto sao haploides. A 
maioria dos protozoarios que nao se reproduz sexuadamente e, provavelmente, haploide, embora a demonstragao de ploidia 
seja diftcil na ausencia de meiose. Em algumas amebas (foraminiferos), ha alternancia de geragoes haploide e diploide 
(meiose intermediaria), um fenomeno comum emplantas. 

A singamia e a fecundagao de um gameta por outro, mas nem todos os fenomenos sexuados nos protozoarios envolvem 
singamia. Exemplos disso sao a autogamia, em que nucleos gameticos surgem por meiose e se fundem para formar um zigoto 
dentro do mesmo organismo que os produziu, e a conjugagao, em que ha troca de nucleos gameticos entre organismos 
emparelhados (conjugantes). Descreveremos a conjugagao depois, quando discutirmos Paramecium. 

Encistamento e desencistamento 

Apesar de separadas de seu meio externo apenas por sua delicada membrana celular, as formas unicelulares sao 





surpreendentemente bem-sucedidas Qm habitats frequentemente sujeitos a condi^oes extremamente diflceis. A sobrevivencia 
em condi^oes diflceis esta, certamente, relacionada com a habilidade de formar cistos, formas dormentes, caracterizadas por 
revestimentos extemos resistentes e pela total interrup 9 ao do metabolismo. A forma 9 ao de cistos e importante tambem para 
muitas formas parasiticas que devem sobreviver emumambiente diflcil entre hospedeiros (Figura 11.12). Entretanto, alguns 
parasitos nao formam cistos, aparentemente dependendo da transferencia direta de um hospedeiro para outro. As fases 
reprodutivas, como flssao, brotamento e singamia, podem ocorrer nos cistos de algumas especies. O encistamento nao foi 
encontrado emParamecium, e e raro on ausente nas formas marinhas. 

Os cistos de alguns protozoarios que vivem no solo e na agua doce tem durabilidade surpreendente. Os cistos do ciliado Colpoda, que vive no solo, podem sobreviver 
12 dias em nitrogenio llquido e 3 h a 100°C. Demonstrou-se que a sobrevivencia dos cistos de Colpoda em solo seco foi superior a 38 anos, e a de certos pequenos 
flagelados {Podo) pode chegar a 49 anos! Porem, nem todos os cistos sao tao resistentes. Os cistos de Entamoeba histolytica, que causa a disenteria amebiana, toleram 
a acidez gastrica, mas nao a desseca^o, nem temperaturas superiores a 50°C, ou luz solar. 

As condi 96 es que estimulam o encistamento nao estao totalmente esclarecidas, embora, em alguns casos, a forma 9 ao de 
cistos seja ciclica, ocorrendo em determinados estagios do ciclo de vida. Para a maioria das formas de vida livre, altera 96 es 
ambientais adversas favorecem o encistamento. Tais condi 96 es incluem deflciencia de alimento, desseca 9 ao, aumento da 
pressao osmotica do meio, diminui 9 ao da concentra 9 ao de oxigenio e mudan 9 as de pH ou de temperatura. 

Durante o encistamento, certas organelas, como cilios e flagelos, sao reabsorvidas, e o complexo de Golgi secreta o 
material da parede do cisto, que e levado em vesiculas ate a superflcie e expelido. 

Embora o estimulo exato para o desencistamento (saida de dentro do cisto) seja geralmente desconhecido, o retorno das 
condi 96 es favoraveis inicia esse processo nos protozoarios em que os cistos sao estagios de resistencia. Nas formas parasitas, 
0 estimulo para o desencistamento pode ser mais especifico, requerendo condi 96 es similares aquelas encontradas no 
hospedeiro. 

PRINCIPAIS TAXONS DE PROTOZOARIOS 

A evolu 9 ao da celula eucariotica foi seguida de grande diversifica 9 ao, originando muitos dados (Figura 11.17), alguns dos 
quais contem tanto formas unicelulares quanto multicelulares. Os dados desse tipo incluem Opisthokonta, Viridiplantae e o 
dado das algas vermelhas, tradicionalmente o fllo Rhodophyta. As algas vermelhas apresentam plastidios, nao sao 
heterotrofas e nao tem estagios flagelados (espermatozoides moveis) no seu ciclo de vida; essas caracteristicas as identiflcam 
como parte do dado das plantas (Figura 11.17). Os dados discutidos adiante contem alguns membros tradicionalmente 
considerados protozoarios; portanto, Viridiplantae e Opisthokonta estao incluidos, mas Rhodophyta nao. Discutiremos esses 
dados na ordememque aparecemnas Figuras 11.1 e 11.17, da esquerda para a direita. 

Filo Retortamonada e os diplomonadidos 

Esse fllo e dividido em dois dados exclusivos: Retortamonadida e Diplomonadida. Os retortamonadidos incluem formas 
unicelulares comensais e parasitos, como Chilomastix e Retortamonas. Por nao apresentarem mitocondrias nemcomplexos de 
Golgi, uma grande questao que os biologos propoem e se os ancestrais que se separaram da linhagem eucariotica antes da 
simbiose mitocondrial evoluiram Os diplomonadidos, que ja foram um subgrupo de retortamonadidos, tambem nao tem 
mitocondrias, sendo da mesma forma proposto que nao perten 9 am ao dado dos eucariotas que tem mitocondria. Entretanto, um 
estudo mostrando que genes mitocondriais ocorremno nucleo' celdar faz com que seja muito mais provavel que a ausencia de 
mitocondrias emDiplomonada seja uma perda secundaria, nao uma ausencia primaria. 

A Giardia, um diplomonadido, e umparasito bem estudado (Figura 11.18). Algumas especies vivem no trato digestivo 
humano, mas outras ocorrem em aves e anflbios. E Ifequentemente assintomatica, mas a diarreia pode causar um grande 
desconforto, embora nao seja fatal. Os cistos sao transmitidos pdas fezes, os novos hospedeiros sendo infectados pela 
ingestao dos cistos, Ifequentemente pelo consume de agua contaminada. 
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Figura 11.17 Cladograma mostrando os principais dados eucariotas; na maioria dos casos, a ordem da 
ramificagao filogenetica carece de determinagao. O Opisthokonta e urn dado enorme, compreendendo os 
coanoflagelados, os fungos e os animais multicelulares. Os termos “SAR” e “RAS” sao intercambiaveis; SAR 
representa a primeira letra dos nomes Stramenopila, Alveolata e Rhizaria, enquanto RAS representa os mesmos 
taxons listados na ordem inversa. 


Giardia lamblia e em geral transmitida atravK de suprimentos de agua contaminados com esgoto. A mesma especie, entretanto, vive em diversos mamfferos, alem 
dos humanos. Os castores parecem ser uma fonte importante de infec^ao nas montanhas do oeste dos EUA. Quando se caminha por longas distancias na natureza 
em urn dia quente, pode ser muito tentador encher urn cantil e beber da agua cristalina represada por castores. Muitos casos de infec^o tern sido adquiridos por 
essa via. 



Figura 11.18 Giardia lamblia frequentemente causa diarreia nos humanos. 

Parabasalios 

O dado Parabasala contem aproximadamente 400 especies do antigo filo Axostylata. Os membros desse filo tern axostilo, 

























































































uma organela bastoniforme rigida e composta por microtubulos, que se estende ao longo do eixo longitudinal do corpo. Os 
parabasalios, tradicionalmente tratados como parte da classe Parabasalea, apresentam uma regiao modificada do complexo de 
Golgi denominada corpo parabasal, alem de hidrogenossomos, um estagio flagelado caracterlstico e um tipo singular de 
mitose. 

A maioria das pesquisas que versam sobre a estrutura dos parabasalios foi realizada com especies de Trichomonas, que 
reune organismos causadores de doen^as em seres humanos e animais. Algumas Trichomonas sao de importancia medica ou 
veterinaria (Figura 11.19). A Trichomonas vaginalis infecta o trato urogenital dos seres humanos e e transmitida sexualmente. 
Apesar de assintomatica nos homens, e uma das causas mais comuns da vaginite nas mulheres. A Pentatrichomonas hominis 
vive no ceco e no colon de humanos e Trichomonas tenax vive na boca; elas aparentemente nao causam nenhuma doen^a. Os 
trichomonadideos estao amplamente disseminados por todas as classes de vertebrados e de muitos invertebrados. 


Trichomonas Trthonympha Spirothchonympha 

Figura 11.19 Esses tres organismos pertencem ao dado Parabasala. A Trichomonas vaginalis e transmitida 
sexualmente, e e uma causa frequente da vaginite em humanos. Trichonympha e Spirotrichonympha sao 
simbiontes mutualistas de cupins. 

Heterolobosea 

Os Heterolobosea sao amebas nuas cujos pseudopodes se formam abruptamente, ou de maneira “eruptiva”, como e as vezes 
denominada. O ciclo de vida de varies Heterolobosea inclui ambos os estagios ameboide e flagelado; portanto, membros 
desse grupo sao algumas vezes chamados de ameboflagelados ou Schizopyrenida. EmNaegleria gruberi, o estagio ameboide 
alimenta-se de bacterias, mas, uma vez que todo o alimento local e exaurido, a ameba altera completamente seu citoesqueleto, 
transformando-se em um flagelado em 90 min. O estagio flagelado esta mais apto a procurar por fontes de alimento distantes 
que 0 estagio ameboide. A maioria dos Heterolobosea alimenta-se de bacterias e e inofensiva, mas Naegleria fowleri causa 
algumas mortes a cada ano. Ela vive em piscinas naturais aquecidas e pode causar a meningoencefalite amebiana primaria em 
seres humanos, quando a agua que contem as amebas e inalada. As amebas entram atraves das vias nasais e migram pelos 
nervos olfatorios ate o cerebro, cujo tecido e destruido. 

Filo Euglenozoa 

Euglenozoa (Eigura 11.20) e, geralmente, considerado um grupo monoflletico com base na persistencia dos nucleolos durante a 
mitose e na presen 9 a de cristas mitocondriais discoides. Os membros desse fllo tern uma serie de microtubulos longitudinals 
exatamente sob a membrana celular que a enrijecemformando uma pelicula. O fllo esta dividido emdois subfllos, Euglenida e 
Kinetoplasta. Os cinetoplastideos recebem esse nome pela presen 9 a de uma organela singular, o cinetoplasto. Essa 
mitocondria modificada, associada a um cinetossomo, contem grandes massas discoides de DNA. Os cinetoplastideos sao 
todos parasites de plantas ou animais. 

Subfilo Euglenida 

Os euglenideos tern cloroplastos contendo cloroflla b. Esses cloroplastos sao envoltos por uma membrana dupla, o que indica 
que se originaramprovavelmente da endossimbiose secundaria. 

Euglena viridis (Figura 11.13) e um flagelado normalmente estudado nos cursos introduterios de zoologia. Seu habitat 
natural e em rios e lagos onde ha vegeta 9 ao consideravel. Os organismos sao fusiformes e tern aproximadamente 60 pm de 
comprimento, mas algumas especies de Euglena sao menores e algumas sao maiores {E. oxyuris tern 500 pm de 
comprimento). Logo abaixo da membrana externa de Euglena existem libras proteicas e microtubulos que formam uma 
pelicula. Em Euglena, a pelicula e suficientemente flexivel para permitir flexoes do corpo, porem, em outros euglenideos, ela 




pode ser mais rigida. Um flagelo prolonga-se a partir de um reservatorio piriforme localizado na extremidade anterior, e urn 
outro flagelo, eurto, termina dentro do reservatorio. Um cinetossomo e eneontrado na base de cada flagelo, e ha um vaciiolo 
contratil que se esvazia dentro do reservatorio. Uma maneha ocelar vermelha, ou estigma, aparentemente atua na orienta^ao 
em dire 9 ao a luz. Dentro do eitoplasma, ha eloroplastos ovais que contem cloroflla e que dao ao organismo a eor verde. Os 
granulos de parartiilo de varies formates sao massas de um material de armazenamento de alimento semelhante ao ami do. 

A nutri^ao de Euglena e normalmente autotrofa (holofltica), mas, se o organismo for mantido no eseuro, fara uso de 
alimenta 9 ao saprozoiea, absorvendo nutrientes atraves de sua superfleie eorporea. Mutantes de Euglena podem ser produzidos 
quando ha perda permanente de sua habilidade fotossintetizante. Embora Euglena nao ingira alimentos solidos, alguns 
euglenideos sao fagotrofos. Peranema apresenta um citostoma que se abre ao lado de seu reservatorio flagelar. 

Euglena reproduz-se por fissao binaria e pode eneistar para sobreviver a condi 96 es ambientais adversas. 

Subfilo Kinetoplasta 

Alguns dos protozoarios parasites mais importantes sao cinetoplastideos. Muitos deles perteneem ao genero Trypanosoma 
(Gr. trypanon, broca + soma, eorpo; Figura 11.20) e vivemno sangue de peixes, anflbios, repteis, aves e mamiferos. Alguns 
nao sao patogenieos, mas outros produzem doen 9 as serias emhumanos e animais domestieos. Trypanosoma brucei gambiense 
e T brucei rhodesiense causam a doen 9 a do sono em humanos, e T brucei brucei eausa uma doen 9 a semelhante em animais 
domestieos. Os tripanossomas sao transmitidos pelas moscas tse-tse (Glossina spp.). Trypanosoma b. rhodesiense, o mais 
virulento dos tripanossomas que causam a doen 9 a do sono, e o T b. brucei tern reservatorios naturais (antilope e outros 
mamiferos selvagens) que, aparentemente, nao sao afetados pelos parasites. Cerca de 10.000 novos casos de doen 9 a do sono 
humana sao diagnosticados a cada ano, dos quais 50% sao fatais e muitos dos remanescentes solfem danos cerebrais 
permanentes. 

O Trypanosoma cruzi causa a doen 9 a de Chagas em humanos, na America Central e na America do Sul. E transmitido 
pelo barbeiro (Triatominae), um nome que surgiu em fun 9 ao do habito do inseto de picar a face de sua vitima adormecida. A 
doen 9 a de Chagas aguda e mais comum e grave em crian 9 as com menos de 5 anos de idade, enquanto a doen 9 a cronica ocorre 
mais Ifequentemente em adultos. Os sintomas sao principalmente resultado de disfun 9 ao nervosa central e periferica. De dois 
a tres milhoes de pessoas nas Americas do Sul e Central tern a doen 9 a de Chagas cronica, e 45.000 delas morrem a cada ano. 

Varias especies de Leishmania (Figura 11.20) causam doen 9 as emhumanos. A irrfec 9 ao por algumas das especies pode 
resultar em doen 9 as viscerais graves, afetando especialmente o flgado e o ba 9 o; outras especies podem causar lesoes 
desfigurantes nas mucosas do nariz e da garganta, sendo o resultado menos serio uma ulcera 9 ao na pele. Leishmania spp. sao 
transmit!das pelo mosquito-palha ou birigui. A leishmaniose visceral e a leishmaniose cutanea sao comuns em algumas partes 
da Alfica e da Asia, e a forma mucocutanea e encontrada nas Americas do Sul e Central. 



Figura 11.20 Exemplos do filo Euglenozoa. Peranema e fagotrofo, sem cor e de vida livre; Phacus e 
fotoautotrofo, verde e de vida livre. Trypanosoma e Leishmania sao parasites, e algumas de suas especies 
causam serias doengas em humanos e animais domesticos. Leishmania e mostrada em sua forma intracelular, 
sem urn flagelo externo. 

Stramenopila 

Os membros do dado Stramenopila tern cristas mitocondriais tubulares. Os estramenopilos podem apresentar celdas 
flageladas, mas sao flagelados heterocontes (Gr. hetero, diferente, + kontos, flagelo). Tern dois flagelos diferentes, ambos 
inseridos na regiao anterior da celula. Nos heterocontes, o flagelo dirigido para a Irente e longo e tempelos, enquanto o outro 
e curto, liso e distendido para tras. Esse dado e as vezes chamado de Heterokonta; o nome estramenopilo (L. stramen, palha, 
+ pile, pelo) refere-se aos pelos tubulares tripartidos que revestemo flagelo. Esse dado indui algas pardas, algas douradas e 
diatomaceas, todas obtendo energia dos plastidios, bemcomo de formas heterotrofas, nas quais os plastidios estao ausentes. 

Os opalinideos, comensais em animais como as ras, estao agora inseridos nos estramenopilos. Pensava-se que eles 
fossem ciliados modiflcados. Stramenopila indui ainda Eabirinthdida, Oomycetes e alguns organismos antigamente 
denominados heliozoarios. Os labirinthulideos, algumas vezes denominados “teias viscosas”, podem ser comensais ou 
mutualistas de plantas, mas alguns sao parasites de gramineas aquaticas e terrestres, induindo aquelas dos gramados dos 
campos de golfe. Os membros de Oomycetes ja foram considerados fungos. Talvez os Oomycetes mais conhecidos pertengam 
ao genero Phytophthora. P. infestans causa a requeima da batata e foi responsavel pda fome da batata na Irlanda. Lima outra 
especie de Phytophthora causa a “morte subita dos carvalhos”, que atualmente causa danos a amplas areas da California. O 
nome heliozoario refere-se tradicionalmente as amebas tecadas com axopodes (Figura 11.10), mas a fllogenetica molecular 
mostrou que a forma do corpo dos heliozoarios desenvolveu-se independentemente por varias vezes. Os heliozoarios do grupo 
Actinophryida, induindo os generos Actinosphaerium e Actinophrys (Figura 11.6), sao atualmente considerados 
estramendpilos. 

Alveolata 

O dado dos alveolados, as vezes chamado de superfilo, compreende tres filos tradicionais reunidos pda presenga 


compartilhada de alveoles, saculos delimitados por membrana dispostos abaixo da membrana externa da celula. Em 
Ciliophora (Figura 11.21), os alveoles produzempelleulas; em Dinoflagellata, umgrupo de flagelados tecados (Figura 11.27), 
os alveoles produzem as placas da teca; nos Apicomplexa, que incluem especies parasites intracelulares antigamente 
denominadas esporozoarios (ver Figura 11.29), os alveoles desempenham fun 96 es estruturais. 



Figura 11.21 Alguns representantes dos ciliados. Os Euplotes tern cirros rigidos usados para rastejar no 
substrate. As fibrilas contrateis no ectoplasma de Stentore no pedunculo de Vorticella permitem grande expansao 
e contragao. Note o macronucleo, longo e curvado em Euplotes e Vorticella, e moldado em urn colar de contas 
em Stentor. 

Filo Ciliophora 

Os ciliados (Figura 11.21) sao assim denominados porque a superficie de seu corpo e revest!da comcilios, os quais batemde 
mode coordenado e ritmico. Adisposigao dos cilios pode variar, e as formas adultas de alguns ciliados podemnao ter cilios, 
embora os cilios ocorram em outros estagios do ciclo de vida. Em geral, os ciliados sao maiores que os outros protozoarios, 
mas podemter de 10 pm a 3 mmde comprimento. Amaioria e de vida livre, ocorrendo Qm habitats de agua doce e marinhos, 
mas alguns sao comensais ou parasites. Geralmente, sao solitaries e moveis, porem alguns sao sesseis e outros, coloniais. De 
todos os grupos de protozoarios, eles sao os estruturalmente mais complexes, exibindo uma gama de especializagoes. 

A pelicula dos ciliados pode consistir apenas em uma membrana celular ou, em algumas especies, pode formar uma 











armadura espessa. Os cilios sao curtos e geralmente dispostos emfileiras longitudinals ou diagonals. Os cilios podemcobrir a 
superficie do organismo ou estar restritos a regiao oral ou a certas faixas. Em algumas formas, os cilios sao fundidos emuma 
bainha chamada membrana ondulante ou cm membranelas menores, sendo ambas usadas para impulsionar os alimentos para 
dentro da citofaringe (esofago). Emoutras formas pode haver cilios fundidos, formando tufos enrijecidos, chamados cirros, 
que sao Ifequentemente usados pelos ciliados rastejantes para locomo 9 ao (Figura 11. 21). 

Um sistema aparentemente estrutural de fibras, alem dos cinetossomos (corpusculo basal), compoe a infracUiatura, logo 
abaixo da pellcula (Figura 11.22). Cada cllio termina abaixo da pellcula em seu cinetossomo, e de cada cinetossomo surge 
uma fibrila que segue por baixo da fileira de cilios, unindo-se a outras fibrilas da fileira. Os cilios, cinetossomos e outras 
fibrilas da fileira ciliar compoem o que chamamos de sistema cinetico (Figura 11.22). Todos os ciliados parecem ter esse 
sistema, ate mesmo aqueles que nao tern cilios, em algum estagio. Aparentemente, a i nfr aciliatura nao coordena os batimentos 
ciliares, como anteriormente pensado. A coordena 9 ao dos movimentos ciliares parece ser por ondas de despolariza 9 ao da 
membrana celular, que se move ao longo do organismo, similar ao impulso nervoso. 



Os ciliados sao sempre multinucleados, com no minimo um macronucleo e um micro mi cleo, mas podem ter de um a 
varies de cada tipo. Os genes do micronucleo nunca sao transcritos, diferentemente daqueles do macronucleo. Os 
macronucleos sao responsaveis pelas fun 96 es de desenvolvimento e metabolicas, alem da manuten 9 ao de todos os atributos 
visiveis, como o sistema pelicular. As formas dos macronucleos variamentre as diferentes especies (Figuras 11.14 e 11.21). 
Os micronucleos participam da reprodu 9 ao sexuada e dao origem aos macronucleos apos a troca do material micronuclear 
entre individuos. Os micronucleos dividem-se por mitose e os macronucleos dividem-se amitoticamente (ver anteriormente). 

Alguns ciliados tern pequenos corpos no ectoplasma, entre as bases dos cilios. Exemplos disso sao os tricocistos 
(Figuras 11.14 e 11.22) e os toxicistos. Mediante estimula 9 ao mecanica ou quimica, esses corpos expelem, explosivamente, 
uma estrutura longa, semelhante a um fio. O mecanismo de expulsao nao e conhecido. Imagina-se que a fun 9 ao dos tricocistos 
seja de defesa. Quando atacado por Didinium, umparamecio elimina seu tricocisto, porem sem proveito algum Os toxicistos, 
no entanto, eliminam um veneno que paralisa a presa de ciliados carnivoros. Os toxicistos sao estruturalmente muito distintos 
dos tricocistos. Muitos dinofiagelados tambem tern tricocistos. 

A maioria dos ciliados e holozoica e apresenta um citostoma (boca), que, em algumas formas, e uma abertura simples e 
em outras esta conectada a um esofago ou sulco ciliado. Em alguns, a boca e guarnecida por estruturas bastoniformes rigidas, 
para ingestao de presas grandes; em outros, como os paramecios, as correntes de agua causadas pelo batimento ciliar levam 
particulas microscopicas de alimento em dire 9 ao a boca. Didinium tern uma proboscide para englobar os paramecios dos 
quais se alimenta (Figura 11.2). Os suctorios paralisam suas presas para, entao, ingerir seus conteudos por meio de tentaculos 
tubulares, empregando um complexo mecanismo de alimenta 9 ao que, aparentemente, combina fagocitose com a a 9 ao de 








deslizamento dos filamentos dos microtiibulos nos tentaculos (Figura 11.2). 

Suctorios 

Os suctorios sao ciliados nos quais a fase larval tern cilios, e livre-nadante e os adultos desenvolvem urn pedunculo para 
fixa 9 ao, tornam-se sesseis e perdem os cilios. Eles nao tern citostoma, mas se alimentam por tentaculos longos e linos, 
tubulares. Os suctorios capturam presas vivas, geralmente ciliados, pela extremidade de umoumais tentaculos e as paralisam. 
O citoplasma da presa flui atraves do tentaculo preensor por meio de um complexo mecanismo de alimenta 9 ao que, 
aparentemente, combina fagocitose com a a 9 ao de filamentos deslizantes de microtubulos nos tentaculos (Figura 11.2). Os 
vacuolos alimentares sao formados durante a alimenta 9 ao dos suctorios. 

Umdos melhores lugares para encontrar suctorios de agua doce e emalgas que crescemsobre carapa 9 as de tartarugas. Os 
generos comuns de suctorios ai encontrados sao Anarma (sem pedunculo ou carapa 9 a) e Squalorophrya (com pedunculo e 
carapa 9 a). Outros representantes de agua doce sao Podophrya (ver Figura 11.2) e Dendrosoma. Acinetopsis e Ephelota sao 
formas de agua salgada. 

Suctorios parasites incluem Trichophrya, cujas especies sao encontradas em diversos invertebrados e peixes de agua 
doce; Allantosoma, que vive no intestino de certos mamiferos; e Sphaerophrya, que e encontrado cmStentor. 

Ciliados simbiontes 

Muitos ciliados simbiontes vivem como comensais, porem alguns podem ser prejudiciais a sens hospedeiros. Balantidium 
coli vive no intestino grosso de humanos, porcos, rates e varies outros mamiferos (Figura 11.23). Algumas linhagens parecem 
ser hospedeiro-especificas, assim, o organismo nao e facilmente transmitido de uma especie para outra. A transmissao e por 
contamina 9 ao fecal de alimentos e agua. Geralmente, os organismos nao sao patogenicos, mas, nos humanos, as vezes eles 
invadem o revestimento intestinal e causam uma disenteria similar a causada por Entamoeba histolytica (adiante). Essa 
doen 9 a pode ser grave e ate mesmo fatal. As infec 96 es sao comuns em partes da Europa, Asia e Africa, porem raras nos EUA. 

Outras especies de ciliados vivem em outros hospedeiros. Entodinium (Eigura 11.23) pertence a umgrupo que apresenta 
estrutura muito complexa e que vive no trato digestivo dos ruminantes, onde pode as vezes ser muito abundante. Nyctotherus 
vive no colon de sapos e ras. Em peixes de agua doce, em aquarios ou na natureza, Ichthyophthirius causa uma doen 9 a 
conhecida por muitos piscicultores como ‘dck’\ Se nao for tratada, essa doen 9 a pode causar grande perda de peixes exoticos. 

Ciliados de vida livre 

Entre os ciliados mais interessantes e familiares estao: Stentor (Gr. anunciar em voz alta), em forma de trombeta e solitario, 
com um macronucleo em forma de contas de colar (Figura 11.21); Vorticella (E. dim. de vortex, vortice), em forma de sino e 
fixa por meio de um pedunculo contratil (Figura 11.21); e Euplotes (Gr. eu, verdadeiro, bom, + ploter, nadador), com corpo 
achatado e grupos de cilios fundidos (cirros) que funcionam como pernas. Paramecios sao geralmente abundantes em lagos e 
riachos com pouca correnteza e que contenham plantas aquaticas e materia organica em decomposi 9 ao. Discutiremos 
Paramecium detalhadamente, como um representante dos ciliados de vida livre. 

Forma ejuttfdo em Paramecium 

Paramecios sao descritos como tendo forma de chinelo. Paramecium caudatum tern de 150 a 300 pm de comprimento, com 
extremidade anterior proeminente e posterior afilada (ver Figura 11.14). O organismo tern aparencia assimetrica por causa do 
sulco oral, uma depressao que segue obliquamente emdire 9 ao posterior, no lado ventral. 

A pelicula e uma membrana clara e elastica, que pode ser omamentada por cristas ou proje 96 es semelhantes a papilas 
(Figura 11.22), e toda a sua superficie e coberta por cilios dispostos longitudinalmente emfileiras. Eogo abaixo da pelicula 
esta 0 fino e claro ectoplasma, que circunda a massa maior de endoplasma granular. Embutidos no ectoplasma, logo abaixo 
da superficie, estao os tricocistos em forma de fuso (Eigura 11.22), alternando-se com as bases dos cilios. A infraciliatura 
pode ser vista apenas comfixa 9 ao especial e metodos de colora 9 ao. 

O citostoma, na extremidade do sulco oral, leva a uma citofaringe tubular ou no esofago. Ao longo da citofaringe, uma 
membrana ondulante de cilios modificados mantem o alimento em movimento. O material fecal e descartado atraves de um 
citoprocto posterior ao sulco oral (ver Figura 11.14). Dentro do endoplasma estao vacuolos alimentares que contem alimento 
em varies estagios de digestao. Ha dois vacuolos contrateis, cada um deles composto de uma regiao central rodeada por 
diversos canais radiais (ver Figura 11.14), que recolhem liquidos e que serao esvaziados dentro do vacuolo central. 
Descrevemos excre 9 ao e osmorregula 9 ao anteriormente. 
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Figura 11.23 Alguns ciliados simbiontes. Ichthyophthirius causa uma doenga comum em peixes de agua doce em 
aquario e na natureza. Entodinium e encontrado no rumen de vacas e ovelhas. Balantidium coli e urn parasite de 
humanos e de outros mamiferos. 

Paramecium caudatum tern dots nucleos: um macronucleo grande e em forma de rim, e um micronueleo, menor e 
eneaixado na depressao do primeiro. Geralmente, eles so podemser vistos emespecimes corados. O numero de mieronucleos 
varia nas diferentes especies; por exemplo, P. multimicronucleatum pode chegar a ter sete. 

Os parameeios sao holozoicos, alimentando-se de baeterias, algas e outros pequenos organismos. Os cilios do suleo oral 
conduzem particulas de alimento presentes na agua para dentro do citostoma; desse ponto, elas sao levadas para dentro da 
citofaringe por meio da membrana ondulante. A partir da citofaringe, o alimento e reunido em um vacuolo alimentar que e 
liberado no endoplasma. Os vacuolos alimentares circulam em uma trajetoria definida atraves do citoplasma, enquanto o 
alimento esta sendo digerido. As partes nao digeridas do alimento sao expelidas atraves do citoprocto. 

O corpo e elastico, permitindo que ele se dobre e se comprima quando passa por lugares estreitos. Sens cilios podem 
bater para Ifente ou para tras, possibilitando que o organismo nade nas duas diregoes. Os cilios batem obliquamente, fazendo 
0 organismo girar emtorno de seueixo longitudinal. Os cilios do suleo oral sao mais longos e batem com mais vigor do que os 
outros, de modo que a extremidade anterior desvia-se emdiregao aboral. Como resultado desses fatores, o organismo move-se 
para Ifente emuma trajetoria emespiral (Figura 11.24A). 

Quando rrmciliado, como o paramecio, depara-se comum obstaculo oucomumestimulo quimico perturbador, ele reverie 
0 batimento ciliar, volta por uma pequena distancia e desvia a extremidade anterior em arco em relagao a extremidade 
posterior. Esse comportamento e chamado de reagao de evitagao (Figura 11.24B). Um paramecio pode continuar a mudar sua 
diregao para se manter longe de um estimulo nocivo, e pode reagir de modo similar para manter-se dentro da zona de atragao. 
O paramecio tambem pode mudar a velocidade de seu nado. Como ele “sabe” quando mudar de diregao ou a velocidade de 
seu nado? Curiosamente, as reagoes do organismo dependem dos efeitos do estimulo sobre a diferenga de potencial eletrico 
atraves de sua membrana celular (ver Capitulo 33). Os parameeios hiperpolarizam levemente na presenga de algo atraente e 
despolarizam na presenga de algo repelente, o que produz a reagao de evitagao. A hiperpolarizagao aumenta a taxa dos 
batimentos ciliares para o nado para a Ifente, e a despolarizagao induz a reversao do batimento ciliar e natagao para tras. 














Figura 11.24 A. Trajeto em ©spiral de urn Paramecium em natagao. B. Reagao de evitagao do Paramecium. 


As respostas locomotoras, pelas quais um organismo orienta-se mais ou menos continuamente em relagao a urn estfmulo, sao chamadas taxias. 0 movimento em 
diregao ao estfmulo e uma taxia positiva; em sentido contrario, e uma taxia negativa. Alguns exemplos sao: termotaxia, resposta ao calor; fototaxia, resposta a luz; 
tigmotaxia, resposta ao contato; quimiotaxia, resposta a substancias qufmicas; reotaxia, resposta a correntes de ar ou de agua; galvanotaxia, resposta a corrente 
eletrica constante; e geotaxia, resposta a gravidade. Alguns estfmulos nao causam uma resposta de orientate, mas simplesmente uma mudan^a no movimento: 
movimentos mais rapidos, voltas aleatorias mais frequentes, ou diminuigao ou cessagao do movimento. Tais respostas sao conhecidas como cineses. A rea^o de 
evita^o de um paramecio e uma taxia ou uma cinese? 

Reprodufao em Paramecium 

Paramecios reproduzem-se somente por fissao binaria transversal aos sistemas cineticos (fileiras de ellios), mas apresentam 
certas formas de fenomenos sexuados, chamados eonjugagao e autogamia. 

Na fissao binaria, o mieronucleo divide-se por mitose originando dois micronucleos, que se movem para extremidades 
opostas da eelula (Figura 11.25). O maeronueleo alonga-se e divide-se amitoticamente. 

A conjugagao oeorre em intervalos nos ciliados. A conjugagao e a uniao temporaria de dois individuos para a troea de 
material eromossomieo (Figura 11.26). Durante a uniao, o maeronueleo desintegra-se e o micronueleo de cada individuo solfe 
meiose, dando origem a quatro mieronueleos haploides, e tres deles degeneram (Figura 11.26A-C). Entao, o mieronucleo 
remanescente divide-se emdois pronucleos haploides, e um deles e trocado como outro conjugante. Os pronucleos fundem-se 
para restabelecer o numero diploide de cromossomos, e seguem-se varies outros eventos, que estao detalhados na Figura 
11.26. Ap6s esse complicado processo, os organismos podem continuar a se reproduzir por fissao binaria sem que ocorra 
conjugagao. 

O resultado da conjugagao e similar ao da formagao de zigoto, pois cada ex-conjugante contem material hereditario de 
dois individuos. A reprodugao sexuada permite recombinagao genica, aumentando, assim, a variabilidade genetica na 
populagao. Embora os ciliados em culturas de clones possam, aparentemente, reproduzir-se repetida e indefinidamente sem 
conjugagao, por fim o estoque parece perder vigor. A conjugagao restabelece a vitalidade do estoque. As mudangas sazonais 
ou deterioragao ambiental, emgeral, estimulam a reprodugao sexuada. 
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Figura 11.25 Fissao binaria em urn cilioforo {Paramecium). A divisao e transversal as fileiras de cilios. 

Autogamia e umprocesso de autofecunda^ao, similar a conjuga^ao, coma diferen 9 a de nao haver troca de nucleos. Apos 
a desintegra 9 ao do macronucleo e das divisoes meioticas do micronucleo, dois pronucleos haploides fundem-se, formando um 
sincarion que e completamente homozigoto (ver Capitulo 5). 

Filo Dinoflagellata 

Aproximadamente, 50% das especies de dinoflagelados sao fotoautotrofos e tern cromoplastos que contem clorofila. O 
restante nao tern cor e e heterotrofo. Os dinoflagelados ancestrais cram provavelmente heterotrofos, e alguns adquiriram 
cloroplastos por endossimbiose de uma variedade de grupos de algas. Ecologicamente, algumas especies estao entre os mais 
importantes produtores primarios em ambientes marinhos. Eles geralmente tern dois flagelos, um equatorial e um longitudinal, 
cada um abrigado, pelo menos parcialmente, em depressoes no corpo (Eigura 11.27). O corpo pode estar nu ou coberto por 
placas de celulose ou valvas. Muitas especies podem ingerir presas atraves de uma regiao bucal entre as placas, proxima a 
area posterior do corpo. Ceratium (Figura 11.27), por exemplo, apresenta um espesso revestimento, com espinhos longos, 
para dentro dos quais o corpo se prolonga, mas ele pode capturar alimento com pseudopodes posteriores e ingeri-lo entre as 
placas flexiveis do sulco posterior. Noctiluca (Figura 11.27), um dinoflagelado sem cor, e um predador voraz com um 
tentaculo movel e comprido, proximo a base de onde emerge umunico e curto flagelo. Noctiluca e um dos muitos organismos 
marinhos que podem produzir luz (bioluminescencia). 
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E Os pronucleos masculinos e femininos fundem-se, produzindo 
urn nucleo diploide, e os individuos separam-se. 



F Tres conjuntos de divisoes meioticas produzem oito micronucleos: 
quatro deles tomam-se macronucleos, enquanto tres degeneram. 

I * 




G O micronucleo remanescente divide-se duas vezes. juntamente 
com a celula. produzindo quatro celulas-filhas. 

Figura 11.26 Esquema de conjugagao no Paramecium. 

Varies grupos de flagelados autotrofos sao produtores primaries do plancton (Capitulo 38) em ambientes marinhos e de 

agua doce; porem, os dinoflagelados sao os mais importantes, especialmente no mar. Os zooxantelas sao dinoflagelados que 

vivem em assoeiagao mutualista nos tecidos de certos invertebrados, ineluindo outros protozoarios, anemonas-do-mar, eorais 

eomeos e petreos, e bivalves. A associagao com eorais petreos e de importancia economica e ecologica, pois somente eorais 

com zooxantelas emsimbiose podem formar recifes de coral (ver Capitulo 13). 







Gymnodinium 

Figura 11.27 Exemplos do filo Dinoflagellata. Gymnodinium nao apresenta placas de celulose. Alguns membros 
de sua familia sao autotrofos e alguns sao fagotrofos. Ceratium possui placas e e tanto autotrofo quanto 
fagotrofo. Noctiluca e inteiramente fagotrofo, pode atingir tamanho consideravel (mais de 1 mm de largura) e 
apresenta urn longo tentaculo envolvido na alimentagao. 


Os dinoflagelados podem prejudicar outros organismos, como, por exempio, guando produzem a "mare vermelha" (Figura 11.28). Embora esse nome tenha sido 
aplicado originalmente para situates nas guais os organismos se reproduziam em tal profusao (produzindo urn "bloom') gue a agua tornava-se vermelha devido a 
cor desses organismos, gualguer caso de "bloom" gue produza niveis detectaveis de substancias toxicas e chamado agora de mare vermelha. A agua pode ser 
vermelha, marrom, amarela ou de colorido nao muito acentuado. As substancias toxicas aparentemente nao sao nocivas aos organismos gue as produzem, mas 
podem ser altamente venenosas para peixes e outros organismos marinhos. Varios tipos diferentes de dinoflagelados e uma especie de cianobacteria foram 
responsabilizados pelas mar« vermelhas. As mares vermelhas resultaram em perdas economicas consideraveis para a industria pesgueira. Urn outro dinoflagelado 
produz uma toxina gue e concentrada na cadeia alimentar, especialmente em grandes peixes de recifes de corais. A doen^a produzida nos humanos apos comerem 
0 peixe contaminado e conhecida como ciguatera. 

A Pfiesteria piscicida e uma das especies de dinoflagelados que podem afetar peixes em aguas salobras ao longo da 
costa atlantica, ao sul da Carolina do Norte. Na maior parte do tempo, Pfiesteria alimenta-se de algas e bacterias, mas algo 
presente nas excretas de grandes cardumes de peixes faz com que libere uma toxina potente e de curta duragao. A toxina pode 
atordoar ou matar peixes, Irequentemente causando lesoes na pele. Pfiesteria tern as formas flagelada e ameboide em sens 
mais de 20 tipos corporeos; algumas formas alimentam-se de tecidos e sangue de peixes. Embora nao apresente cloroplastos, 
Pfiesteria pode sequestrar cloroplastos de algumas de suas presas (algas), deles obtendo energia por um curto periodo de 
tempo. Esse grupo fascinante foi descoberto em 1988. 








Figura 11.28 “Mare vermelha” produzindo urn cenario impressionante no litoral. A cor da agua provem da alta 
concentragao de dinoflagelados. 

Filo Apicomplexa 

Todos os Apicomplexa sao endoparasitos e seus hospedeiros incluem muitos filos animais. A presenga de determinada 
combinagao de organelas, o complexo apical, distingue esse filo (Figura 11.29A). O complexo apieal esta presente, 
normalmente, apenas em determinados estagios de desenvolvimento dos organismos; por exemplo, merozoitos e esporozoitos 
(Figura 11.30). Algumas estruturas, especialmente as roptrias e micronemas, aparentemente ajudamna penetragao das eelulas 
ou teeidos dos hospedeiros. 

As organelas loeomotoras sao menos evidentes nesse grupo do que em outros protozoarios. Os pseudopodes oeorrem em 
alguns estagios intracelulares, e os gametas de algumas espeeies sao flagelados. Pequenas fibrilas eontrateis podem formar 
ondas de contragao na superficie eorporea para impulsionar o organismo emmeio liquido. 

O eiclo de vida geralmente inelui tanto reprodugao assexuada quanto sexuada e, as vezes, um hospedeiro intermediario 
invertebrado. Em algum ponto do eiclo de vida, os organismos desenvolvem um esporo (oocisto), que e infeceioso para o 
proximo hospedeiro, sendo frequentemente protegido por umrevestimento resistente. 


CO 

u 

Q. 

(Q 

o 

S 

Q. 

E 

o 


Anel polar 
Conoide 

Microtubulos 
subpeliculares 
Micronemas 

Roptrias - 

_ Microporo 

Complexo - 
de Golgi 
Nucleo 


Reticulo 

endoplasmatico 

Mitocondrias 

Anel posterior 



Esporocisto 


Microplla 


Esporozofto 


Corpo 

residual 

do 

oocisto 


Corpo 
residual do 
esporocisto 



Parede 
do oocisto 

B 


Figura 11.29 A. Diagrama de um esporozofto ou merozoito de Apicomplexa, com base em microscopia 
eletronica, ilustrando o complexo apical. O anel polar, conoide, micronemas, roptrias, microtubulos subpeliculares 
e microporo (citostoma) sao todos considerados componentes do complexo apical. B. Oocisto infeccioso de 
Eimeria. O oocisto e o estagio resistente e sofreu fissoes multiplas apos a formagao do zigoto (esporogonia). 


Classe Coccidia 


Coccidia sao parasites intracelulares de vertebrados e invertebrados, e, o grupo inclui especies de grande importaneia mediea 
e veterinaria. Diseutiremos tres exemplos; Eimeria, que geralmente afeta as aves; Toxoplasma, que eausa toxoplasmose, uma 
doenga que afeta gates e humanos; e Plasmodium, organismo eausador da malaria. 

Especies de Eimeria 

O nome “coccidiose” e geralmente aplicado somente para infecgoes com Eimeria ou Isospora. Os seres humanos podem ser 
infectados com especies de Isospora, mas raramente causa doenga. Porem, infecgoes por Isospora podem ser muito serias em 
pacientes com AIDS. Algumas especies de Eimeria podem causar doengas serias emalguns animais domesticos. Os sintomas 
geralmente incluem diarreia grave ou disenteria. 

Eimeria tenella e Ifequentemente fatal para aves jovens, produzindo patogenias graves no intestino. Os organismos 
solfem esquizogonia (ver anteriormente) nas celulas intestinais, para finalmente produzir gametas. Apos a fecundagao, o zigoto 
forma um oocisto que e eliminado juntamente com as fezes do hospedeiro (Figura 11.29B). A esporogonia ocorre dentro do 
oocisto, mas fora do hospedeiro, produzindo oito esporozoitos em cada oocisto. A infecgao acontece quando um novo 
hospedeiro, acidentalmente, ingere um oocisto onde ocorreu a esporogonia, e os esporozoitos sao liberados pelas enzimas 
digestivas. 

Toxoplasma gondii 

Ciclo de vida semelhante ocorre em Toxoplasma gondii, parasite de gates, mas essa especie produz tambem estagios 
extraintestinais. Quando roedores, gado, ovelhas, humanos, varios outros mamiferos, ou ate mesmo aves, ingerem 
esporozoitos, estes atravessamo intestino e comegam rapidamente a reprodugao assexuada em diversos tecidos. Assimque o 
hospedeiro desenvolve uma resposta imune, a reprodugao dos zoitos diminui e eles ficam isolados em cistos de resistencia 
nos tecidos. Os zoitos, agora chamados de bradizoitos, acumulam-se em grande mimero em cada cisto. Os bradizoitos sao 
infecciosos para outros hospedeiros, incluindo gates, nos quais podem iniciar o ciclo intestinal, no caso de um gate que se 
alimente de uma presa infectada. Os bradizoitos podem permanecer viaveis e infecciosos por meses ou anos, sendo estimado 
que 33% da populagao humana mundial seja portadora desses cistos contendo bradizoitos. O caminho normal de infecgao em 
humanos e aparentemente o consumo de came infectada, malcozida. 

Cerca de 16% ou mais dos adultos nos EUA estao infectados pelo Toxoplasma gondii] nao tern sintomas porque o 
parasite e mantido sob controle pelo sistema imunoldgico. Entretanto, T gondii e uma das infecgoes oportunistas mais 
importantes em pacientes com AIDS. A infecgao latente e ativada em 5 a 15% dos pacientes com AIDS, Ifequentemente no 











cerebro, com graves consequencias. 

Em mulheres infectadas com Toxoplasma durante a gesta^ao, prineipalmente no primeiro trimestre, tal infee^ao aumenta 
bastante as chanees de um defeito eongenito no bebe; talvez 2% de todos os easos de retardo mental nos EUA sejam 
resultantes de toxoplasmose eongenita. 

0 primeiro registro do coccideo Cryptosporidium parvum foi relatado em seres humanos em 1976. Hoje o reconhecemos como uma das principais causas de doengas 
diarreicas no mundo, especialmente em crian^as de paises tropicais. Os surtos transmitidos por agua ja ocorreram nos EUA, e a diarreia pode ser fatal em padentes 
imunodeprimidos (como aqueles com AIDS). As taxas de infecgao em 2005 foram de aproximadamente 3 casos para cada 100.000 pessoas. 0 ultimo coccideo 
patogenico a emergir foi Cydospora cayetanensis. As taxas de infecgao nos EUA em 2005 foram de cerca de 0,2 caso para cada 100.000 pessoas, a diarreia sendo o 
sintoma mais comum. A infecgao ocorre geralmente pela ingestao de alimento ou agua contaminados. 

Plasmodium | Organismo da malaria 

Plasmodium spp. sao os mais conhecidos dos eoecldeos e os eausadores da doen 9 a infecciosa mais importante que atinge os 
humanos; a malaria. Esta e uma doen^a muito grave, eomum e dificil de controlar, particularmente em paises tropieais e 
subtropicais. Quatro especies de Plasmodium infectam humanos; P falciparum, P. vivax, P malariae e P. ovale. Embora cada 
especie produza um quadro clinico peculiar, todas as quatro tern ciclos de desenvolvimento similares dentro de seus 
hospedeiros (Eigura 11.30). 

O parasito e levado por mosquitos {Anopheles), sendo os esporozoltos injetados nos humanos atraves da saliva do inseto 
durante sua picada. Os esporozoltos penetram nas eelulas do figado e iniciam a esquizogonia. Em P. falciparum, um unico 
esporozolto produz ate 40.000 merozoltos por esquizogonia. Entao, os produtos dessa divisao entram em outras eelulas do 
figado para repetir o ciclo esquizogonico ou, no caso de P falciparum, penetram nas eelulas vermelhas do sangue apos um 
unico ciclo no figado. O periodo emque os parasites estao no figado e chamado de periodo de incuba^ao e dura de 6 a 15 
dias, dependendo da espeeie de Plasmodium. 
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Figura 11.30 Cicio de vida de Plasmodium vivax, urn dos protozoarios (classe Coccidia) que causa a malaria nos 
seres humanos. A. O cicio sexuado produz esporozoitos em urn mosquito. A meiose ocorre logo apos a formagao 
do zigoto (meiose zigotica). B. Os esporozoitos infectam a pessoa e reproduzem-se assexuadamente, primeiro 
nas celulas do figado e, depois, nas celulas vermelhas do sangue. A malaria e disseminada pelo mosquito 
Anopheles, que ingere gametocitos junto com o sangue humano e, entao, quando pica outra vitima, deixa os 
esporozoitos no local da picada. 

Os merozoitos, liberados como resultado da esquizogonia ocorrida no figado, entram nas eelulas vermelhas do sangue, 
onde iniciamuma serie de eielos esquizogonieos. Quando penetramnas eelulas vermelhas, tornam-se trofozoitos ameboides, 
que se alimentamde hemoglobina. O produto final da digestao da hemoglobina realizada pelo parasito e umpigmento escuro e 
insoluvel; a hemozoina. Esta aeumula-se na celula hospedeira, e liberada quando a proxima geragao de merozoitos e 
produzida e, finalmente, aeumula-se no figado, bago ou outros orgaos. Um trofozoito dentro de uma celula vermelha cresce e 
sofre esquizogonia, produzindo de 6 a 36 merozoitos que, dependendo da especie, rompem-se para infectar novas celulas 
vermelhas. Quando uma celula vermelha que contem merozoitos se rompe, libera os produtos metabdlicos do parasito que la 
se acumularam A liberagao dessas substancias estranhas na circulagao do paciente resulta em calafrios e febre, 
caracteristicos da malaria. 

Uma vez que a maturagao das populagoes de esquizontes nas celulas vermelhas do sangue e sincronizada de alguma 
maneira, os episddios de febre e calafrios tern periodicidade caracteristica, que e tipica para cada especie de Plasmodium. 
Na malaria causada por P. vivax (terga benigna) e na causada por P ovale, os episddios ocorrem a cada 48 h; na malaria 
causada pelo P malariae (quarta), ocorrem a cada 72 h; e, na malaria causada pelo P. falciparum (terga maligna), ocorrem 
mais ou menos a cada 48 h, embora a sincronia seja menos bem definida nessa especie. Geralmente, as pessoas recuperam-se 



































das infec 96 es causadas pelas tres primeiras especies, mas a mortalidade e alta nos casos nao tratados de infec^ao por P. 
falciparum. As vezes ocorrem complica 96 es graves, como a malaria cerebral. Infelizmente, P. falciparum e a especie mais 
comum, contabilizando 50% de toda a malaria mundial. Certos genes, como, por exemplo, o gene para anemia falciforme 
(Capitulos 5 e 6 ), conferem alguma resistencia a malaria para as pessoas que carregam esses genes. 

Apos alguns ciclos de esquizogonia nos eritrocitos, a infec 9 ao de novas celulas por alguns dos merozoitos causa a 
produ 9 ao de microgametocitos e macrogametocitos, em vez de outra gera 9 ao de merozoitos. Quando os gametocitos sao 
ingeridos pelo mosquito que se alimentou do sangue de um doente, eles formam gametas e a fecunda 9 ao ocorre. O zigoto 
toma-se um oocineto movel, que penetra a parede do estomago do mosquito e transforma-se em oocisto. Dentro do oocisto 
ocorre esporogonia, e milhares de esporozoi'tos sao produzidos. O oocisto rompe-se e os esporozoitos migram para as 
glandulas salivares, de onde sao transferidos para humanos atraves da picada do mosquito. O desenvolvimento dentro do 
mosquito requer de 7 a 18 dias, embora o prazo possa ser maior em temperaturas baixas. 

Cerca de 41% da popula 9 ao mundial vive emregioes afetadas pela malaria. A elimina 9 ao dos mosquitos e seus locais de 
procria 9 ao com o uso de inseticidas, drenagem e outros metodos tern sido eficaz no controle da malaria em algumas areas. No 
entanto, as dificuldades em executar tais a 96 es, em areas remotas ou com perturba 9 ao civil, e a aquisi 9 ao de resistencia a 
inseticidas pelos mosquitos e as drogas antimalaricas por Plasmodium (especialmente P falciparum) indicam que a malaria 
sera uma doen 9 a grave por muito tempo. As estimativas globais para o ano de 2006 indicavam 247 milhoes de pessoas 
infectadas,* com uma estimativa de 1 milhao de mortes, a maioria delas de crian 9 as africanas. 

Outras especies de Plasmodium parasitam aves, repteis e mamiferos. No caso das aves, a transmissao e, principalmente, 
atraves dos mosquitos Culex. 

Uma doen^a e qualquer enfermidade ou distiirbio que pode ser reconheddo por determinado conjunto de sinais e sintomas. A epidemiologia e o estudo de todos os 
fatores que influenciam a transmissao, distribupo geografica, inddenda e prevalenda de uma doenga. A epidemiologia de doen^as parasitarias frequentemente 
envolve falta de saneamento e contaminagao da agua ou alimentos com estagios infecdosos. Esse nao e o caso de doen^as transmitidas por artropodes, como a 
malaria. A transmissao e a disseminagao da malaria dependem da presen^a de especies do mosquito Anopheles, bem como de seus habitos reprodutivos e 
alimentares. 0 clima e importante (se o mosquito pode se reproduzir e alimentar-se ao longo do ano), assim como a prevalenda de seres humanos infectados 
(especialmente de individuos assintomaticos). Nao tern rela^o com disposigao impropria de rejeitos ou pobreza. 

Cercozoa 

Membros do filo Cercozoa nao compartilham um piano corpdreo comum; alguns sao flagelados e outros, ameboides. Os 
membros ameboides do grupo podem ser nus ou tecados. As amebas tecadas incluem Euglypha, que forma a carapa 9 a de 
particulas coletadas (Figura 11.16), Clathrulina, que tern uma capsula silicosa (Figura 11.6), e alguns ex-membros de 
Radiolaria. Os radiolarios sao amebas marinhas com esqueletos de silica. Os Phaeodaria, anteriormente considerados 
radiolarios, mas agora classificados em Cercozoa, tern um esqueleto de silica amorfa adicionado de magnesio, calcio e cobre. 
O esqueleto dessas formas unicelulares incomuns contem espinhos ocos e esta presente em microfdsseis datados do 
Cambriano. Clathrulina pertence a um grupo de organismos denominado Desmothoracida, que era classificado em Heliozoa 
(ver adiante). Os cercozoarios ameboides variam nos tipos de pseuddpodes formados: os axdpodes sao formados nos 
Phaeodaria e Desmothoracida, mas outros membros do grupo formam fildpodes. 

O clado Cercozoa surgiu em analises filogeneticas com base em dados moleculares. Da breve descri 9 ao apresentada, fica 
claro que o grupo e heterogeneo em termos de morfologia. Cercozoa e igualmente heterogeneo nos modos de vida de seus 
representantes. Ha membros fotossintetizantes, como os Chlorarachniophyta, amebas nuas e verdes que formam fildpodes. 
Outros membros do grupo sao heterdtrofos de vida livre e outros ainda sao como parasites, como Plasmodiophorida e 
Haplosporidia. Plasmodiophorida sao parasites intracelulares obrigaterios responsaveis por danos agricolas - eles ja foram 
considerados fungos. Haplosporidia sao parasites de invertebrados marinhos; uma de suas especies causa a MSX, doen 9 a que 
afeta adversamente popula 96 es comerciais da ostra Crassostrea virginica ao longo da costa atlantica dos EUA. 
Foraminifera 

Nesse clado de amebas, os pseuddpodes fmos prolongam-se pelas aberturas na carapa 9 a, ramificam-se e reunem-se 


novamente de modo a formar uma rede protoplasmatica (reticulopodes), na qual irao aprisionar suas presas. Nessa rede, a 
presa e capturada e digerida, e os produtos da digestao sao levados para o interior pelo fluxo de citoplasma. O fluxo 
citoplasmatico e bidirecional ao longo do reticulo. 

Os foraminiferos compoem um grupo muito antigo de amebas com carapa 9 a; sao encontrados em todos os oceanos e, 
alguns poucos, em agua doce e salobra. A maioria dos foraminiferos vive no solo oceanico em numeros incriveis e, talvez, 
representem uma biomassa maior do que qualquer grupo animal na Terra. Suas carapa 9 as sao de varies tipos (Figuras 11.6 e 
11.31). A maioria delas temvarias camaras e sao feitas de carbonato de calcio, embora, as vezes, sejam agregados de silica, 
silte e outros materiais estranhos. Os ciclos de vida dos foraminiferos sao complexos, pois eles tern fissoes multiplas e 
alternancia de gera 96 es haploide e diploide (meiose intermediaria). 



Figura 11.31 A. Foraminifero vivo, mostrando pseudopodes finos estendendo-se a partir da carapaga. B. 
Carapaga do foraminifero Vertebralina striata. Os foraminiferos sao protozoarios marinhos ameboides que 
secretam uma carapaga calcaria com muitas camaras, nas quais vivem, e, entao, extravasam o protoplasma 
atraves dos poros, para formar uma camada externa. O foraminifero comega com uma camara e, a medida que 
cresce, secreta uma sucessao de novas camaras maiores, continuando esse processo durante toda sua vida. 
Muitos foraminiferos sao planctonicos e, quando morrem, suas carapagas passam a compor as vasas nos fundos 
dos oceanos. 

Os foraminiferos existemdesde o Pre-Cambriano, deixando excelentes registros fdsseis. Em muitos cases, suas carapagas 
foram preservadas sem alteragoes. Muitas especies extintas parecem-se bastante com as dos dias de hoje. Bias eram 
especialmente abundantes durante os periodos Cretaceo e Terciario. Alguns medem ate 100 mm de diametro, mas eram 
pequenos emcomparagao comes xenofidforos de aguas profundas. Essas gigantes formas bentonicas e multinucleadas chegam 
a 20 cm de diametro. Bias agregam ampla variedade de particulas em uma carapaga Ifagil. Podem ser filtradores ou 
alimentadores de residues e sao incomuns no fate de que seu citoplasma contem cristais de sulfate de bario e suas pelotas 
fecais, retidas no corpo, concentrammetais pesados, como chumbo oumercurio. 

Per incontaveis milhoes de anos, as carapagas de foraminiferos mortos tern side depositadas no fundo dos oceanos, 
formando vasas caracteristicas, ricas em calcario e silica. Cerca de 33% do fundo do mar e coberto per carapagas do genero 
Globigerina. Esse tipo de vasa e especialmente abundante no Oceano Atlantico. 

De igual interesse e de grande importancia pratica sao os depdsitos de calcarios e giz que se formaram assentados pela 
acumulagao de foraminiferos, quando o mar cobria o que agora e terra. Posteriormente, com a elevagao do fundo oceanico e 
outras mudangas geoldgicas, essas rochas sedimentares emergiram como terras secas. Os depdsitos calcarios de diversas 
areas da Inglaterra, incluindo a White Cliffs de Dover, foram assimformados. As grandes piramides do Egito foram feitas com 
rochas extraidas das camadas de calcario formadas por uma grande populagao de foraminiferos que floresceu durante o inicio 
do periodo Terciario. 

Uma vez que fdsseis de foraminiferos podem ser encontrados em perfuragoes, a sua identificagao e Ifequentemente 
importante para gedlogos que trabalhamcomprospecgao de petrdleo reconhecerem os estratos rochosos. 

“Radiolaria” 




Os radiolarios sao amebas marinhas com carapa^a e axopodes (Figura 11.7). Com exce^ao dos Phaeodaria, que atualmente 
sao considerados um subgrupo de Cercozoa (ver anteriormente), os organismos descritos como Radiolaria antes do advento 
das tecnicas de filogenia molecular ainda sao considerados radiolarios. Muitos vivem em aguas superfieiais, mas ha taxons 
que ocorrem em profundidades de ate 1.000 m Os radiolarios tern o corpo dividido por uma capsula central (earapa 9 a ou 
esqueleto) que separa zonas interna e externa do eitoplasma. A capsula central, que pode ser esferiea, ovoide ou ramifieada, e 
perfurada para permitir a eontinuidade do eitoplasma (Figura 11.32). Ao redor da capsula, ha massa de eitoplasma vaeuolado 
(Figura 11.7), na qual naseem os axopodes (Figura 11.10). Axopodes pegajosos eapturam presas, que sao levadas a capsula 
pelo fluxo protoplasmatico. O ectoplasma de um dos lados do eixo axial move-se em dire 9 ao a extremidade do axopode, 
enquanto do outro lado ele se move em dire 9 ao a carapa 9 a. Os radiolarios solitarios alimentam-se de baeterias, mieroalgas e 
mieroflagelados, enquanto os radiolarios coloniais obtem nutrientes de algas simbioticas. 

As celulas dos radiolarios podem ter um ou varios nueleos. Seus eiclos de vida sao poueo eonheeidos, mas a fissao 
binaria, o brotamento e a esporula 9 ao ja foram observados no grupo. 

A composi 9 ao quimica e a complexidade do esqueleto dos radiolarios variarru os membros do subgrupo Aeantharea tern 
um esqueleto eomposto de sulfato de estroneio, enquanto os membros do subgrupo Polyeistinea, nao monofiletieo, tern 
esqueleto de silica amorfa, que pode apresentar espieulas ou a forma de eapacete. O registro fossil dos radiolarios data do 
Jurassieo, pois suas carapa 9 as de silica, relativamente insoluveis, contribuem para sua durabilidade. Os fosseis sao 
geralmente encontrados emgrandes profundidades (de 4.600 a 6.100 m), prineipalmente nos oeeanos Pacifieo e Indieo. Vasas 
de radiolarios eobrem eerca de 5 a 8 milhoes de quilometros quadrados, com uma espessura de 700 a 4.000 m Sob certas 
oondi 96 es, as vasas de radiolarios formam roehas silicosas. A maioria dos fdsseis de radiolarios e eneontrada em rochas 
tereiarias da California. A identifica 9 ao de algumas espeeies de radiolarios e importante para geOlogos que trabalham eom 
prospee 9 ao de petrOleo interessados na determina 9 ao da idade de determinados estratos. 

Plantae 

O dado Plantae compreende tres linhagens fotossintetizantes: glaueOfitas, rodOfitas (algas vermelhas) e Viridiplantae. Plantae 
e, as vezes, denominada Arehaeplastida, em refereneia a simbiose primaria aneestral eom uma cianobaeteria, que originou os 
eloroplastos dos eueariotas fotossintetizantes. Viridiplantae eontem as algas verdes unicelulares, eoloniais e multicelulares 
(antigamente reunidas no filo Chlorophyta), bem como as plantas vasculares e nao vasculares. O filo Chlorophyta e um grupo 
nao monofiletieo que eontem apenas as algas verdes. Sabemos hoje que as plantas vasculares e nao vaseulares (eoletivamente 
ehamadas plantas “terrestres”) eompartilham um aneestral eomum eom as algas verdes. Evolutivamente falando, os 
organismos que a maioria das pessoas ehamaria de plantas sao, na verdade, algas verdes terrestres. Viridiplantae inelui os ex- 
membros de Chlorophyta e as plantas vaseulares e nao vaseulares. Seus eloroplastos eontem clorofilas a e b. 



Figura 11.32 Tipos de carapagas de radiolarios. Em seu estudo dessas belas formas coletadas na famosa 
expedigao Challenger, de 1872-1876, Haeckel propos os conceitos atuais de simetria. 

Viridiplantae 

Diseutiremos apenas alguns taxons flagelados que sao, tipicamente, eonsiderados eueariotas microbianos. Chlamydomonas 
(Figura 11.33) e uma forma unicelular biflagelada. A formagao de eolonia em algas verdes ocorre quando os produtos da 
divisao eelular mantem pontes eitoplasmaticas entre as eelulas, que fleam imersas em matriz extracelular (MEC). A 


verdadeira multicelularidade requer uma divisao de trabalho entre as celulas; algumas se tornam a linhagem germinativa e 
outras, a linhagem somatica. As mudan 9 as geneticas necessarias para o estabelecimento dessa divisao foram elucidadas na 
linhagem de algas verdes que deu origem a Volvox carteri. Um piano eorporeo colonial e evidente em Gonium, Eudorina e 
Pandorina (Figura 11.33), mas Volvox foi uma de nove linhagens de algas verdes que evolulram, independentemente, a 
multicelularidade. Ha mais de 25 casos como esse na historia da vida. 

Volvox (Figura 11.34) e uma esfera oca e verde que pode alcan 9 ar de 0,5 a 1 mm de diametro. Um unico organismo 
contem milhares de celulas (ate 50.000) imersas na superficie gelatinosa de uma esfera comaspecto gelatinoso. Cada celula e 
muito semelhante a um euglenideo (ver anteriormente), com um nucleo, um par de flagelos, um cloroplasto grande e um 
estigma vermelho. Um estigma e uma ta 9 a pigmentar rasa que permite que a luz oriunda de apenas uma dire 9 ao atinja um 
receptor fotossensivel. As celulas adjacentes sao conectadas umas as outras por filamentos citoplasmaticos. Em um polo 
(geralmente o da Ifente, a medida que a colonia se move), os estigmas sao umpouco maiores. A a 9 ao coordenada dos flagelos 
faz 0 esferoide se mover por rolamento. 





Figura 11.33 Exemplos do filo Chlorophyta. Todos sao fotoautotrofos. 

O Volvox carteri contem uma divisao completa do trabalho: celulas somaticas, fotossinteticas, moveis, haploides e 
pequenas sao incorporadas emmatriz extracelular (ECM) para formar umcorpo esferoide, e 16 celulas grandes, reprodutivas, 
haploides e nao mdveis, chamadas gonidios, sao incorporadas abaixo das celulas somaticas. Os gonidios solfem clivagem e 
inversao (ver texto emdestaque a seguir) para formar novos esferoides comambas as celulas somaticas e reprodutivas. Como 
os 16 novos esferoides que se desenvolveram dos gonidios saempor digestao atraves do ECM, os esferoides das celulas 
somaticas que antes os abrigavammorrem (Figura 11.34). 

As linhagens masculina e feminina do V. carteri nao sao distinguiveis na fase assexuada, mas, quando expostas a um 
feromonio especifico, os sexos tornam-se distintos. Em esferoides femininos, os gonidios desenvolvem-se em esferoides que 
contem 64 a 128 pacotes de semen. Esses sao mdveis. Ap6s a fecunda 9 ao, ocorre um estagio inativo de repouso diploide. 
Esse estagio de repouso tolera congelamento e secagem Ap6s a germina 9 ao, o estagio de repouso solfe meiose para produzir 
um unico “progene” haploide viavel que solfe clivagem para formar umnovo esferoide. Areprodu 9 ao sexuada ocorre apenas 
periodicamente. 





A polaridade original das celulas de Volvox e aquela em que os flagelos estao voltados para a cavidade interior dos organismos em desenvolvimento. Para que os 
flagelos fiquem voltados para fora, de modo que a locomo^o se tome possivel, todo o organismo tem que virar do avesso. Esse processo, chamado de inversao, e 
muito raw. Dentre todos os outros organismos atuais, apenas as esponjas (filo Porifera) tern urn processo de desenvolvimento comparavel. 


Centrohelida (Centroheliozoa, “Heliozoa”) 


Antes do uso generalizado das tecnicas moleculares em filogenetieas, Heliozoa eompreendia um grande grupo de amebas 
teeadas que formavam axopodes. Todas as espeeies antigamente elassifieadas em Heliozoa, exeeto membros da ordem 
Centrohelida, foram transferidas para outros taxons, dai a altera 9 ao do nome. Ex-membros de Heliozoa foram transferidos 
para Stramenopila (Aetinophryida) e Cereozoa (Desmothoraeida). Centrohelida sao amebas eom eristas mitoeondriais 
aehatadas. A estrutura de sens axopodes e earaeteristiea; os mierotubulos (Figura 11.10) do axonema sao arranjados em 
hexagonos outriangulos. Na maioria dos Centrohelida, os axopodes estendem-se atraves de uma eamada de eseamas de silica, 
de diversos formatos; emalguns taxons, essa eamada pode estar ausente e substituida por uma eamada de muco. A maioria dos 
Centrohelida vive em agua doce, mas alguns de sens dados colonizaram ambientes de agua salobra ou marinha. Esses 


adoraveis unicelulares sao predadores. 
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Figura 11.34 Cido de vida do Volvox carter!, mostrando as fases assexuada e sexuada. Novos esferoides 


desenvolvem-se de celulas reprodutivas chamadas gonidios. As celulas somaticas em esferoides sobrevivem 


apenas 48 h. 


Amoebozoa 


Os amoebozoarios incluem amebas nuas e teeadas, bem como as amebas que tem estagios flagelados no cicio de vida. 
Tipicamente, os amoebozoarios tem cristas mitoeondriais tubulares e ramificadas, mas essa earaeteristiea nao e exclusiva do 
grupo. As formas ameboides do grupo incluem os fascinantes mixomicetos plasmodiais e celulares do subgrupo Mycetozoa (p. 
ex., Physarum e Dictyostelium, respectivamente); amebas teeadas compseudopodes do tipo lobopode, como Arcella (Figuras 
11.6 e 11.16); e amebas nuas e com lobdpodes, como Chaos carolinense, Amoeba proteus ou membros do genero 









Acanthamoeba (Figura 11.12). C. carolinense ou A. proteus e algumas vezes usada em aulas de Biologia, mas a 
Acanthamoeba castellani (Figura 11.35) ganhou notoriedade por seu impacto na saude humana. A. castellani causa a morte de 
celulas da cornea humana e e disseminada por lentes de contato que nao sao desinfetadas apropriadamente. 

Amoebozoa inelui tambem as amebas endozoicas - aquelas que vivem denbo do corpo dos humanos e de oubos animais. 
Entamoeba histolytica e um importante parasito do ser humano. Vive no intestino grosso e, ocasionalmente, pode invadir a 
parede intestinal por meio da seore 9 ao de enzimas que ataeam o revestimento intestinal. Se isso ocorrer, pode resultar em 
disenteria amebiana seria e, as vezes, fatal. Esses organismos podem ser levados pelo sangue para o flgado e para oubos 
orgaos, provocando abscesses. Muitas pessoas infeetadas mosbam poueo ou nenhum sintoma, mas sao portadoras e 
transmitem os cistos por meio de suas fezes. O diagnostico e complicado por causa da existencia de especies nao patogenicas, 
como E. dispar, que e morfologicamente identica a E. histolytica. A infec 9 ao e bansmitida por agua contaminada ou por 
alimentos que eontenham os cistos. E. histolytica e enconbada no mundo inteiro, embora a amebiase clinica prevale 9 a em 
areas bopicais e subbopicais. 

Oubas especies de Entamoeba eneonbadas em humanos sao E. coli, no intestino, e E. gingivalis, na boea. Nenhuma 
dessas especies causa doen 9 a. 



Figura 11.35 Acanthamoeba castellani causa a morte de celulas da cornea humana. 

Opisthokonta 

Opisthokonta e um dado caracterizado pdas cristas mitocondriais achatadas e pda presen 9 a de um flagelo posterior em 
eelulas flageladas, quando essas celulas estao presentes. Analises reeentes que comparam sequeneias de proteinas enbe taxons 
tambem identificaram uma curta sequeneia de aminoacidos de uma proteina (fator 1 -alfa de elonga 9 ao) que e compartilhada 
tanto pelos membros unicelulares eomo pelos multicelulares. As rela 96 es enbe os membros desse elado, eomo sugerido pelos 
dados de sequeneias de varias proteinas, sao mosbadas na Figura 11.36. 

Os Opisthokonta compreendem os metazoarios (animais), fungos e alguns taxons unicelulares considerados 
tradicionalmente protozoarios. As formas unicelulares mais conhecidas desse grupo sao os mierosporideos e os 
eoanoflagelados. Os mierosporideos sao parasites inbacelulares, hoje reconheeidos eomo fungos espeeializados. Os 
coanoflagelados (Figura 11.36) sao protozoarios solitarios oucoloniais, considerados como o mais provavel taxon-irmao dos 
animais. Com base nesse grupo, testam-se hipdteses sobre a origemda multieelularidade animal, como objetivo de identificar 
as caraeteristieas do mais recente ancesbal eomumdos animais e sens parentes unicelulares mais prdximos. Discutiremos esse 
grupo juntamente eom as esponjas (filo Porifera; Capitulo 12), devido a grande semelhan 9 a enbe as celulas dos 
coanoflagelados e os coandeitos das esponjas. 

Opisthokonta tambem inelui formas unicelulares menos conhecidas, como Ichthyosporea (parasites de animais, por vezes 
chamados “DRIP”), amebas do grupo Nucleariida, Coralloehytrea e amebas do grupo Ministeriida. 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 
Filogenia 

Evideneias moleculares tern nos feito reconsiderar quase eompletamente nossos conceitos sobre a filogenia dos eucariotas 
unicelulares. Aparentemente, o ancesbal eucariota diversificou-se em varies dados morfologieamente distintos, apesar de a 
ordem de ramifica 9 ao dessa diversifica 9 ao ser ainda pouco eompreendida. Muitos earacteres utilizados em analises 



filogeneticas provem de caracteristicas estruturais das organelas dos protozoarios. Entretanto, e precise saber distinguir uma 
organela primaria, formada por meio de simbioses entre procariotas, de uma adquirida mais recentemente, formada por meio 
de simbioses secundarias entre eucariotas. A ausencia de uma organela, como uma mitocondria, pode ser informativa, mas 
apenas se tivermos uma maneira de distinguir se as mitocondrias estavam presentes e foram posteriormente perdidas, ou se 
nunca estiveram presentes no grupo emquestao. Estudos detalhados do genoma nuclear e dos produtos genicos - por exemplo, 
enzimas mitocondriais codificadas por genes nucleares - podem distinguir entre a ausencia primaria de uma estrutura e sua 
perda secundaria. Hoje, assume-se que todos os protozoarios sem mitocondria tiveram um ancestral com mitocondria. 

Os plastidios eram outro carater variavel dos protozoarios e considerados promissores para a elucida^ao de suas 
rela 96 es filogeneticas. Entretanto, a presen^a de alguns plastidios particulares em uma ampla variedade de eucariotas 
unicelulares e multicelulares, aparentemente nao relacionados, era confusa. Enfim, ficou claro que o evento de endossimbiose 
primaria com uma cianobacteria foi seguido de eventos de endossimbiose secundaria e terciaria, que transferiram plastidios 
entre linhagens de eucariotas. O desenredo das vias de transferencia endossimbiotica, em combina 9 ao com resultados de 
novos conjuntos de dados moleculares, sugere que muitas linhagens eucarioticas podem ser combinadas em poucos 
supergrupos. 

Os membros de alguns desses supergrupos sao mostrados na Figura 11.17. Retortamonada e Diplomonada estao reunidos 
no clado Fomicata. Algumas pesquisas sustentam a uniao de Fornicata com Parabasalea, Heterolobosea e Euglenozoa, bem 
como outros taxons nao discutidos neste livro, no supergrupo Excavata. As celulas de Excavata compartilham um sulco 
alimentar incomura Entretanto, o suporte para Excavata varia de acordo com os genes utilizados nas analises e, portanto, nao 
0 discutiremos. Os membros do clado Alveolata compartilham uma caracteristica morfologica, a presen 9 a de alveolos, e esse 
grupo e bem sustentado em filogenias moleculares. A maioria das pesquisas posiciona Alveolata como taxon-irmao de 
Stramenopila. 
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Figura 11.36 Hipotese sobre as relagoes de parentesco entre alguns membros de Opisthokonta, com os 
coanoflagelados como taxon-irmao de Metazoa. Coanoflagelados ilustrados sao Codonosiga, a esquerda, e 
Proterospongia, a direita. 

O supergrupo Rhizaria une Cercozoa, Foraminifera, “Radiolaria” e alguns outros taxons em um clado em que muitos 
membros sao amebas tecadas, alguns comrizopodes. Entretanto, membros de Cercozoa, em particular, tern uma gama de outras 
formas corporeas; alem disso, amebas tecadas ocorrem em outros grupos alem de Rhizaria. Rhizaria tambem inclui um clado 
de amebas tecadas do genero Gromia. Gromia sphaerica foi manchete quando descoberta rolando sobre o fundo oceanico a 
profundidade de 610 m, ao largo das Bahamas. Essa ameba tern o tamanho impressionante de alguns centimetros de diametro, 
mas a parte mais emocionante dessa descoberta e que seu rastro no fundo oceanico e muito semelhante a rastros fdsseis 
atribuidos a organismos bilateralmente simetricos. Os paleontdlogos estao reavaliando algumas evidencias de rastros fdsseis, 
indagando-se sobre o papel dessas amebas gigantes. 








A uniao de Stramenopila, Alveolata e Rhizaria no grupo SAR foi proposta. O nome desse grupo e formado pelas letras 
iniciais de cada superclado; algumas vezes, o grupo e denominado RAS, pois os taxons sao listados na ordem inversa. Resta 
saber se esse agrupamento ira persistir em analises mats aprofundadas. A validade do supergrupo Plantae nao esta em duvida 
- esse grupo e sustentado tanto por earacteres moleeulares eomo morfologioos, embora alguns estudos ineluam ou excluam 
taxons menores, nao diseutidos neste livro. Urn estudo reeente eolocou o Plantae eomo um taxon-irmao do SAR. Ha tambem 
forte sustenta^ao para Unikonta. Este grupo une Amebozoa e Opisthokonta eom base na presen^a de apenas um flagelo quando 
eelulas flageladas estao presentes. 

Algumas filogenias baseadas em dados moleeulares eolocam a raiz da arvore eucariota entre os Unikonta e todos os 
outros taxons unicelulares, que sao agrupados eomo “Bikonta” devido a presen 9 a eompartilhada de dois flagelos, quando estes 
estao presentes. A filogenia dos eucariotas e de interesse de muitos biologos, e a pesquisa eontinua nesses grupos em ritmo 
acelerado. Parte desse interesse esta relaeionada a posi 9 ao filogenetica de taxons que eausam prejuizos aos seres humanos. 
Isso porque tratamentos efetivos eontra algumas espeeies patogenieas Ifequentemente funeionam em organismos aparentados. 
Por exemplo, nao havia tratamentos efetivos eontra microsporos ate a descoberta de que esses organismos eram fungos 
altamente especializados, quando entao medieamentos antifungicos passaram a ser ministrados. Talvez o maior interesse na 
filogenia eucariota esteja empoder descrever todas as vias da evolu 9 ao desse enorme grupo, mas muito trabalho precisa ainda 
ser feito para que esse objetivo seja alcan 9 ado. 

Diversifica^ao adaptativa 

Neste capitulo descrevemos uma parte da ampla gama de adapta 96 es dos grupos de protozoarios. As amebas abrangem desde 
espeeies sem carapa 9 a que vivem sobre o fundo, ate formas planctonicas, eomo os foraminiferos e radiolarios, que possuem 
carapa 9 as lindas e complexas. Ha muitas espeeies de amebas que sao simbiontes. Do mesmo modo, as formas flageladas 
apresentam adapta 96 es para uma vasta gama de habitats, coma adi 9 ao da habilidade fotossintetizante em muitos grupos. 

Dentro do piano corporeo de uma celula unica, a divisao de trabalho e a especializa 9 ao de organelas e maior nos 
ciliados. Eles se tornaram os mais complexos, estruturalmente, de todos os protozoarios. As especializa 96 es para o 
oarasitismo intracelular foram adotadas pelos Apicomplexa. 

Classificagao dos eucariotas unicelulares 

A classifica^o a seguir nao e exaustiva e, com poucas excegoes, apenas os taxons diseutidos neste capitulo estao listados. 

Filo Retortamonada (L. retorqueo, retorcer, + monas, unidade). Mitocondrias e complexos de Golgi ausentes; tres flagelos anteriores e um flagelo 
distendido em dire^o posterior e localizado em um sulco; parasites intestinais ou organismos de vida livre em ambientes anoxicos. Exemplo: Retottamonas. 

Filo Diplomonada (Gr. diploos, dupio, + L. monas, unidade). Um ou dois cariomastigontes (grupo de cinetossomos com um nucleo); mastigontes 
individuals com um a quatroflagelos; fuso mitotico dentro do nucleo; cistos presentes; organismos de vida livre ou parasites. Exemplo: Giardia. 

Filo Parabasala (Gr. para, ao lado, + basis, base). Complexos de Golgi muito grandes e associados ao sistema cariomastigonte; pode apresentar ate 
milhares de flagelos. Parabasala compreende Trichomonas e outras duas formas. 

Ordem Trichomonadida (Gr. trichos, pelo, +monas, unidade). Tipicamente, aomenosalguns cinetossomos estao associadosa pequenosfilamentosem 
forma de raizes caracteristicos do grupo; corpo parabasal presente; fuso mitotico extranuclear; hidrogenossomos presentes; reprodugao sexuada ausente; 
cistos verdadeiros sao raros; todos parasites. Exemplos: Dientamoeba, Trichomonas. 

Filo Heterolobosea (Gr. heteros, diferente, + lobos, lobule). Amebas nuas com pseudopodes eruptivos; um cicio de vida tipico inclui tanto estagios ameboides 
quanto flagelados. Membros do grupo sao as vezes chamadosdeameboflageladosou Schizopyrenida. Exemplos: Naegleria fowled, Naegleriagruberi. 

Filo Euglenozoa (Gr. eu-, bom, verdadeiro, + glene, cavidade, +zdon, animal). Com microtubules corticais; flagelos frequentemente com um bastao 
paraxial (estrutura de sustentagao associada ao axonema no flagelo); mitocondrias com cristas discoides; nucleolos persistentes durante a mitose. Esse file 
corresponde ao dado Euglenozoa. 

Subfile Euglenida. Com microtubulos que enrijecem a pelicula. 

Classe Euglenoidea (Gr. eu-, bom, verdadeiro, +g/er7e, cavidade, +d/c/eos, forma de). Dois flagelos heterocontes (flagelos com estruturas 










diferentes) partindo do reservatorio apical; algumas especies com estigmasfotossensiveis e cloroplastos. Exempio: Euglena. 

Subfilo Kinetoplasta (Gr. kinetos, movimento+pteos, moldado). Com uma mitocondria singular que contem uma grande massa discoide de DNA; 
bastao paraxial. 

Classe Trypanosomatidea (Gr. trypanon, broca, +s6wa, corpo). Urn ou doisflagelos partindo da bolsa flagelar; flagelos tipicamente com bastao 
paraxial disposto paralelamente aoaxonema; umaunica mitocondria (naofuncional em algumas formas) queseestendeaolongodocomprimento 
do corpo como urn tubo, urn arco ou uma rede de tubos ramificados, geralmente com urn unico cinetoplasto, conspicuo, contendo concentragao de 
DNA e localizado proximo aos cinetossomos flagelares. Complexo de Golgi tipicamente na regiao da bolsa flagelar, nao conectado aos cinetossomos e 
flagelos; todosparasitos. Exemplos: Leishmania, Trypanosoma. 

Filo Stramenopila (L. stramen, palha, + pile, pelo). Elagelados com dois flagelos diferentes, urn longo e outro curto; o flagelo dirigido para frente e 
revestido por pelos tubulares tripartidos; mitocondrias com cristas tubulates. Eormas de vida livre e parasitaria, semelhantes a plantas e outras a animals. 
Exemplos: Phytophthora infestans, Actinosphaerium, Actinophrys. 

Filo Ciliophora (L. dlium, pestana, +phora, possuir). Cilios ou organelas ciliares em pelo menos urn estagio do cicio de vida; dois tipos de nucleos, com 
raras excegoes; fissao binaria transversal as fileiras de cilios, brotamento e fissao multipla tambem ocorrem; reprodugao sexuada envolvendo conjuga^o, 
autogamia e citogamia; nutrpo heterotrofica; vacuolo contratil tipicamente presente; maioria das especies e de vida livre, mas ha muitas comensais e alguns 
parasites (esse e urn grupo muito grande, que foi dividido pela Sociedade de Protozoologistas e classificado em tres classes e numerosas ordens e subordens; as 
classes sao separadas com base em caracteristicas tecnicas dos padroes ciliares, especialmente em torno do citostoma, do desenvolvimento do citostoma e de outras 
caracteristicas). Exemplos: Paramecium, Colpoda, Tetrahymena, Balantidium, Stentor, Blepharisma, Epidinium, Euplotes, Vorticella, Carchesium, Trichodina, Podophrya, 
Ephelota. Esse filo faz parte do dado Alveolata. 

Filo Dinoflagellata (Gr. dinos, girando, rodando, + flagellum, pequeno chicote). Tipicamente, com dois flagelos, urn transversal e urn longitudinal; corpo 
geralmente com sulcos transversal e longitudinal, cada urn contendo urn flagelo; cromoplastos geralmente amarelos ou marrom-escuros, ocasionalmente verdes 
ou verde-azulados, portando clorofilas aec; nucleo singular entre eucariotas por apresentar cromossomos que nao tern histonas ou contem baixos niveis destas; 
mitose intranuclear; forma do corpo as vezes unicelular e esferico colonial ou filamentoso simples; reprodugao sexuada presente; representantes de vida livre, 
planctonicos, parasites ou mutualistas. Exemplos: Zooxanthella, Ceratium, Noctiluca, Ptychodiscus. Esse filo faz parte do dado Alveolata. 

Filo Apkomplexa (L. apex, ponta, topo, + complex, tran^ado). Caracteristico conjunto de organelas (complexo apical) associado a extremidade anterior, 
presente em alguns estagios de desenvolvimento; ausencia de cilios e flagelos, exceto por microgametas fiagelados presences em alguns grupos; cistos 
frequentemente presences; todas as especies sao parasitos. Este filo faz parte do dado Alveolata. 

ClasseGregarina (L. gregarius, pertencente a urn rebanho). Gamontes (individuos que produzem gametas) madurossao grandes, extracelulares; gametas 
geralmente semelhantes em tamanho e forma; zigotosformam oocistos dentro de gamontocistos; parasitos do trato digestivo ou cavidades corporeas de 
invertebrados; cicio de vida geralmente envolve apenas urn hospedeiro. Exemplos: Monocystis, Gregarina. 

Classe Coccidia (Gr. kokkos, semente, grao). Gamontes maduros sao pequenos, tipicamente intracelulares; cicio de vida tipicamente com merogonia, 
gametogonia e esporogonia; maioria das especies e parasito de vertebrados. Exemplos: Cryptosporidium, Cyclospora, Eimeria, Toxoplasma, Plasmodium, 

Babesia. 

Filo Cercozoa (Gr. kerkos, cauda, +zdon, animal). Urn diverso grupo de formas unicelulares, heterogeneo com rela^o ao cicio de vida e morfologia de seus 
representantes; monofiletismo sustentado por dados moleculares. Maioria e de vida livre, alguns sao parasitos. Exemplos: Euglypha, Clathrulina. 

Filo Foraminifera (L. foramin, buraco, + fero, possuir). Amebas com carapa^a e cujos finos pseudopodes prolongam-se pelas aberturas na testa formando 
uma rede que aprisiona suas presas. Exemplos: Vertebralina, Globigerina. 

Filo "Radiolaria" (L. radiolus, pequeno raio de sol). Varios representantes sao amebas com urn esqueleto interno hem desenvolvido, composto por sulfato 
de estroncio ou silica, que forma lindas carapa^as. Axopodes estao presences. Exemplos: Tetrapyle, Pterocorys. 

Filo Viridiplantae (L. viridis, verde, +planto, plantar). Formas fotoautotrofas unicelulares e multicelulares com clorofilas a e b; material de reserva e o 
amido. Exemplos: Chlamydomonas, Volvox, Zeamays. 


Filo Centrohelida (Gr. kentron, centre de um cfrculo, +helios, sol). Amebas com cristas mitocondriais achatadas; axonema dosaxopodes apresenta arranjo 
hexagonal ou triangular dos microtubulos; na maioria, os axopodes estendem-se atraves de uma camada de escamas de silica, de diversosformatos. A maioria e de 
agua doce, alguns sao marinhos. Exemplos: Acanthocystis, Pteroqfstis, Heterophrys. 

Filo Amoebozoa (Gr. amoibe, mudar +zdon, animal). Amebas nuas e tecadas, varias com estagios flagelados no cicio de vida; mitocondrias, quando 
presences, tern cristas tubulates e ramificadas. Formas de vida livre ou parasitos. Exemplos: Entamoeba, Dictyostelium, Chaos. 

Filo Opisthokonta (Gr. opisthen, atras, na parte de tm+kontos, estaca, referindo-seaoflagelo). Muitos sao flagelados com um flagelo posterior; o grupo 
inclui amebas do grupo Nucleariida, coanoflagelados, fungos e os animais. Exemplos: Codonosiga, Penicillium, animais. 

'I Resumo_ 

Eucariotas unicelulares com caracteristicas semelhantes aos animais cram antigamente tratados como o filo Protozoa. Analises 
filogeneticas com base cm dados moleculares demonstram que esse “filo” e composto por numerosos taxons que nao formam 
um grupo monofiletieo. Nos utilizamos o termo protozodrio informalmente para referirmo-nos a todos esses eucariotas 
unicelulares altamente diversos, os quais sao algumas vezes chamados tambemde eucariotas microbianos. Eles demonstram o 
grande poteneial adaptativo do piano corporeo basico de uma unica celula eueariota. Oeupam vasta gama de nichos e 
habitats. Muitas espeeies temorganelas complexas e especializadas. 

Todos os eueariotas unicelulares tern um ou mais nucleos que, frequentemente, tern aspecto vesieular ao mieroscopio de 
luz. Macronucleos dos ciliados sao compactos. Nucleolos estao frequentemente presentes nos nucleos. Muitos eucariotas 
unicelulares temorganelas similares as encontradas nas celulas dos metazoarios. 

Movimento por pseudopodes ou ameboide e empregado pelos eucariotas unicelulares na loeomo 9 ao e obten 9 ao de 
alimento e desempenha papel vital nos mecanismos de defesa dos metazoarios. Eles sao executados pela organiza 9 ao de 
subunidades de actina emfilamentos e pela intera 9 ao desses filamentos coma miosina e com uma proteina que adere a actina, 
e 0 proeesso requer gasto de energia do ATP. O movimento ciliar e igualmente importante para os eucariotas unicelulares e 
para os animais. O meeanismo mais amplamente aeeito para expliear o movimento ciliar e a hipotese do deslizamento enfre 
microtubulos. 

Varios eucariotas unicelulares sao holofiticos, holozoicos ou saprozoicos. O excesso de agua que entra em seus corpos e 
expelido pelos vacuolos confrateis (vesiculas de expulsao de agua). Arespira 9 ao e a elimina 9 ao de dejetos ocorrem atraves 
da superficie eorporea. Os protozoarios podem se reproduzir assexuadamente por fissao binaria, fissao multipla e brotamento; 
os processos sexuados sao comuns. A forma 9 ao de eistos para suportar condi 96 es ambientais adversas e uma adapta 9 ao 
importante em muitos protozoarios. 

A evolu 9 ao de uma celula eueariota foi seguida de diversifica 9 ao de linhagens, formando dados morfologicamente 
distintos, alguns dos quais contem tanto formas unieelulares quanto multicelulares. Os prineipais taxons diseutidos sao 
identificados em parte com base em caraeteres moleculares e eontem subeonjuntos de espeeies dos filos tradicionais. As 
espeeies fotoautofrofas oeorrem em diversos filos, ineluindo Viridiplantae, Euglenozoa e Dinofiagellata. Algumas dessas 
espeeies sao organismos planetonicos muito importantes. Euglenozoa inelui muitas espeeies que nao sao fotossintetizantes, e 
algumas delas causam serias doen 9 as nos humanos, eomo a doen 9 a do sono africana e a doen 9 a de Chagas. Os Apicomplexa 
sao todos parasitos, ineluindo Plasmodium, que causa a malaria. Os Ciliophora movimentam-se por meio de cilios ou 
organelas ciliares. Eles sao um grupo grande e diverse, e muitos sao complexos em estrutura. As amebas movimentam-se por 
meio de pseudopodes e, atualmente, sao associadas a diversos filos. 

^ Questoes de revisao_ 

1. Como os eucariotas unicelulares adquiriram consideravel complexidade estrutural mesmo sendo compostos por apenas 
uma eelula? 

2. Diferencie os seguintes grupos: Euglenozoa, Apicomplexa, Ciliophora e Dinofiagellata. 

3. Diferencie nucleos vesicular e compacto. 

4. Explique as transi 96 es do endoplasma e ectoplasma no movimento ameboide. Qual e a hipotese atual sobre o papel da 
actina nos movimentos ameboides? 










5. Diferencie lobopodes, filopodes, reticulopodes e axopodes. 

6 . Confronte a estrutura de um axonema de um cilio com aquela de um cinetossomo. 

7. O que e a hipotese do deslizamento dos microtubulos? 

8 . Explique como os protozoarios se alimentam, digerem seu alimento, realizam a osmorregula^ao e respiram 

9. Diferencie; fissao binaria, brotamento, fissao multipla e reprodu 96 es assexuada e sexuada. 

10. Qual e o valor do eneistamento para a sobreviveneia? 

11. Compare e de um exemplo de um eucariota unieelular autotrofo e um heterotrofo. 

12. Cite tres tipos de amebas e descreva seus habitats. 

13. Esquematize o eielo de vida geral dos organismos que eausam a malaria. O que poderia expliear o ressurgimento da 
malaria nos ultimos anos? 

14. Qual e a importaneia do Toxoplasma para a saude publiea e como os humanos sao infectados por ele? Qual a importancia 
de Cryptosporidium e Cyclospora para a saude publiea? 

15. Defina o que se segue, eom rela^ao aos eiliados: maeronueleo, micronueleo, pelieula, membrana ondulante, eirro, 
infraciliatura, trieocistos e eonjuga^ao. 

16. Esquematize os passos da oonjuga 9 ao dos eiliados. 

17. Explique por que os protozoarios nao sao plantas nem animais. 

18. Difereneie endossimbiose primaria de endossimbiose seeundaria. 

Para aprofundar seu raciocinio. Marque a distribui 9 ao dos taxons fotoautdtrofos na Eigura 11.17. Pesquisas sugerem 
que membros de Ciliophora contem genes derivados de algas. Sob uma perspectiva evolutiva, como voce explicaria a 
presen 9 a desses genes em Ciliophora? 
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Esponjas e Placozoarios 

• FILO PORIFERAI ESPONJAS 

• FILO PLACOZOA 



Uma Demospongiae caribenha, Aplysina fistularis. 







A origem da multicelularidade 

As esponjas sao os animais multicelulares mais simples. Como as celulas sao as unidades elementares da vida, a evolu^ao de 
organismos maiores que aqueles unicelulares surgiu como um agregado dessas unidades de eonstru 9 ao. A natureza “fez 
experieneias” eom a produ^ao de organismos maiores sem uma difereneia^ao celular - certas algas marinhas unicelulares 
maiores, por exemplo - mas esses exemplos sao raros. Existem muitas vantagens na multicelularidade alem daquelas de, 
simplesmente, aumentar a massa de uma unica celula. Uma vez que as trocas ocorrem nas superficies celulares, a divisao da 
massa em unidades menores aumenta grandemente a superftcie de area disponivel para as atividades metabolicas. Uma razao 
operacional superftcie/massa nao pode ser mantida pelo aumento do tamanho de um organismo unicelular. Portanto, a 
multicelularidade e ummeio altamente adaptativo no sentido de aumento do tamanho do corpo. 

As esponjas sao multicelulares, porem, estranhamente, sua organiza^ao e bastante diferente da de outros metazoarios. O 
corpo de uma esponja e um conjunto de celulas embebidas emmatriz extracelular e sustentadas por um esqueleto de espiculas 
aculeiformes e proteinas. Em razao de as esponjas nao se parecerem ou se comportarem como animais, elas nao foram 
completamente aceitas como animais pelos zoologos ate o seculo 19. Todavia, as evidencias moleculares demostramque as 
esponjas estao filogeneticamente agrupadas com os animais. 

ORIGEM DOS ANIMAIS (METAZOARIOS) 


A evolu 9 ao da celula eucariotica foi seguida pela diversifica 9 ao de muitas linhagens (ver Eigura 11.1). Os descendentes 
modemos dessas linhagens incluem os protozoarios unicelulares (ver Capitulo 11), assim como os organismos coloniais e 
multicelulares, plantas, animais e fungos. Os animais sao tradicionalmente divididos em protozoarios, ou “animais” 
unicelulares, e metazoarios, ou “animais” multicelulares. Devido ao fato de os protozoarios serem considerados fora do reino 
animal, os metazoarios sao agora sinonimos de “animais”. Os animais incluem-se no clado Opisthokonta (ver Eigura 11.17), 
junto com os fungos, coanoflagelados e poucos outros grupos. O grupo-irmao dos animais sao os coanoflagelados, de acordo 
comvarias filogenias que usam caracteres moleculares. 

Os coanoflagelados sao eucariotas aquaticos coloniais ou solitarios, nos quais cada celula apresenta um flagelo envolto 
por um colarinho de microvilosidades. O batimento do flagelo dirige a agua para dentro do colarinho, onde as 
microvilosidades coletam particulas diminutas, tipicamente bacterias. Muitos coanoflagelados sao sesseis e se fixam a 
substratos duros, embora uma especie se fixe a colonias fiutuantes de diatomaceas, o que Ihe permite alimentar-se na coluna 
d’agua, mesmo semnadar. Anata 9 ao ocorre cm Pwtewspongia, uma forma colonial pouco comum que propele a si mesma, 
atraves da agua, usando seus fiagelos. 

As celulas de coanoflagelados sao notaveis porque lembram nitidamente as celulas de alimenta 9 ao das esponjas, 
chamadas de coanocitos (ver adiante). E bastante interessante encontrar celulas com colarinhos usadas em um protozoario 
colonial filtrador e em uma esponja, cuja linhagem ancestral representa uma divergencia precoce da linhagem de todos os 




















outros animais multicelulares (ver cladograma na contracapa). Teria o coanocito da esponja sido herdado de um ancestral 
comum com os coanoflagelados? Argumentos contrarios a essa hipotese incluem a observa 9 ao de que os coanocitos ocorrem 
apenas nos adultos das esponjas e nao tomam parte de sua sequencia inicial de desenvolvimento. Em vez disso, celulas 
flageladas sem colarinho desenvolvem-se em coanocitos apos a metamorfose larval. As celulas com colarinho tambem 
ocorrem em alguns corals e alguns equinodermos, entao se elas formaram parte das primeiras linhagens de metazoarios, essa 
morfologia foi perdida ou suprimida na maioria dos taxons. A despeito dessas obje 96 es, existe outra liga 9 ao clara entre os 
coanoflagelados e os metazoarios: as protelnas usadas pelos coanoflagelados colonials para comunica 9 ao e adesao celular 
sao homologas aquelas que os metazoarios usampara passar sinais de celula a celula.' 

Sera que o ancestral comum dos coanoflagelados e metazoarios foi um organismo colonial? Os pesquisadores abordam 
essa questao perguntando se o ancestral dos coanoflagelados era solitario ou colonial. De maneira curiosa, a fllogenia 
molecular mais recente mostra que os corpos coloniais evoluiram muito cedo na linhagem dos coanoflagelados, mas nos nao 
estamos ainda seguros sobre o estado ancestral do grupo. 

Abordagens recentes ao problema da origem dos metazoarios envolvem irrferir os componentes reguladores do primeiro 
genoma animal. Como ja mencionado, as instru 96 es geneticas para as proteinas sinalizadoras das celulas antecedem a 
transi 9 ao desde a forma unicelular para a forma multicelular. Que outros transmissores ou morfogenos celulares possuia o 
primeiro animal? Uma maneira de descobrir a resposta e comparar os genomas e proteomas das esponjas com aqueles de 
outros animais, porque as caracteristicas compartilhadas teriamsido herdadas do ancestral comum mais recente dos animais. 

Esponjas adultas tern corpos simples e que enganam; elas sao agregados de varies tipos celulares diferentes, incluindo os 
coanocitos, mantidos juntos por uma matriz extracelular. A maioria dos corpos das esponjas nao e simetrica, mas alguns 
parecem ser radiais. O corpo de uma esponja nao apresenta boca nem trato digestivo. Portanto, nos esperariamos que eles 
tivessem uma arquitetura genetica simples, talvez remanescente dos primeiros animais. Surpreendentemente, o genoma das 
esponjas contemmuitos elementos que codiflcampara partes de vias reguladoras de metazoarios mais complexos, incluindo as 
proteinas envolvidas no padrao espacial, como aquelas especiflcas dos polos anterior e posterior em uma larva. Essa 
descoberta levou alguns biologos a levantarem a hipotese de que as esponjas modernas sejam morfologicamente menos 
complexas do que foramseus ancestrais. 

Hipoteses semelhantes tern sido aplicadas a outro fllo de animais simples discutido neste capitulo. Os membros de 
Placozoa (ver adiante) tern os menores genomas nucleares e os maiores genomas mitocondriais em rela 9 ao a qualquer outro 
animal. Seu genoma mitocondrial circular compartilha caracteres com outros grupos extemos aos animais, incluindo fungos 
quitridios e coanoflagelados, mas tambem com algumas formas derivadas de animais. 

Eembre-se de que as esponjas que vivem atualmente sao produtos de milhoes de anos de evolu 9 ao desde que sens 
ancestrais divergiram daqueles dos outros animais. Nos esperamos encontrar genes unicos de cada fllo, junto com outros 
homologos aqueles de outros animais, e genes compartilhados com outros animais mais complexos. As fun 96 es dos genes 
podem ter se modificado a medida que novas morfologias evoluiram, e existe muito ainda a ser compreendido sobre as formas 
modernas dos dois filos aqui discutidos. O corpo de um placozoario e ao menos tao enigmatico como aquele da esponja; nao 
se pode encontrar cabe 9 as oucaudas emnenhum deles. 

FILO PORIFERA | ESPONJAS 

A maioria dos animais movimenta-se para buscar sua comida, mas uma esponja sessil (Eigura 12.1), em vez disso, dirige o 
alimento e a agua para dentro de seu corpo. A entrada da agua atraves de uma miriade de poros diminutos reflete-se no nome 
do fllo, Porifera (E. porus, poro, + fern, portador de). Uma esponja usa uma “celula do colarinho” flagelada, o coanocito, 
para movimentar a agua (Eigura 12.2). O batimento de muitos flagelos diminutos, umpor coanocito, faz a agua passar emcada 
celula, trazendo para dentro alimento e oxigenio, bem como carregando os dejetos para fora. O corpo de uma esponja e 
projetado para uma flltragem eflciente, para remover particulas suspensas da agua circundante. As esponjas flltram muitos 
litros de agua todos os dias e sao consumidores primarios importantes em sens ecossistemas. Os biologos sao Ifequentemente 
fascinados pelas esponjas porque elas funcionamtao bem com tao poucas partes corporeas. 
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Figura 12.1 Alguns dos habitos de crescimento e forma das esponjas. 

A maioria das mais de 8.600 especies de esponja e marinha; umas poueas habitam aguas salobras, e cerca de 150 
espeeies vivem na agua doee. As esponjas marinhas sao abundantes em todos os mares e em todas as pro fundi dades. As 
esponjas variam emtamanbo desde alguns milimebos ate 2 mde diametro; esta ultima dimensao e earaeteristica das grandes 
esponjas globosas. Estudos reeentes do tamanbo e taxas de erescimento da esponja de reeife caribenba Xestopongia muta 
sugeremque esta pode ter impressionantes 2.300 anos de idade. Muitas espeeies de esponjas sao de eoloridos vivos devido a 
presen 9 a de pigmentos emsuas eelulas dermieas. Esponjas vermelbas, amarelas, laranja, verdes e purpura nao sao ineomuns. 
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Figura 12.2 Os coanocitos das esponjas tern urn colar de microvilosidades ao redor de urn flagelo. O batimento 
do flagelo faz com que a agua passe atraves do colarinho {setas azuis), local onde o alimento e apreendido nas 
microvilosidades {setas vermelhas). 

Embora seus embrioes sejam livre-nadantes, os adultos sao sempre fixos, normalmente sobre rocbas, eonebas, eorais ou 
outros objetos submersos. Algumas ainda sao perfuradoras de eonebas ou rocbas; outras crescem ate mesmo sobre areia ou 
lama. Algumas esponjas, incluindo as mais simples, parecem ser radialmente simebicas, mas muitas sao bastante irregulares 
em sua forma. Algumas se mantem eretas, algumas sao ramificadas ou lobadas, enquanto outras sao pequenas e ate mesmo sao 
formas incrustantes (Eigura 12.1). Seus padroes de crescimento dependem frequentemente da forma do substrata, dire 9 ao e 
velocidade das correntes de agua, e da disponibilidade de espa 90 , de tal modo que, sob condi 96 es ambientais diferentes, a 
mesma especie pode tambem diferir de modo marcante emsua aparencia. As esponjas de aguas banquilas podemcrescer mais 
emaltura e ser mais retilineas que aquelas que vivem em aguas mais bidrodinamicas. 

Muitas animais (caranguejos, nudibranquios, acaros, briozoarios e peixes) vivem como comensais ou parasitos denbo 
das esponjas ou sobre estas. As esponjas maiores particularmente tandem a abrigar uma grande variedade de invertebrados 











comensais. Esponjas tambem crescem sobre muitos outros animais vivos, como moluscos, cracas, braquiopodes, corais ou 
hidroides. Alguns caranguejos prendem peda^os de esponja sobre suas carapa^as para camuflagem e prote 9 ao contra 
predadores. Alguns peixes de recifes pastam as esponjas de aguas rasas, e elas sao uma parte importante na dieta das 
tartarugas-de-pente. E surpreendente que os nudibranquios (ver Figura 16.1) comamesponjas-de-vidro. 

Esponjas, assim como os microrganismos que vivem dentro delas ou sobre elas, produzem uma grande variedade de 
substancias qulmicas bioativas. Um extrato de esponja mar inha parece eficaz contra a leishmaniose, uma doen 9 a causada por 
umparasito Kinetoplastida (ver Capitulo 11), e outro extrato mostra-se promissor para o tratamento das infec 96 es herpeticas. 
Muitas bacterias isoladas de taxons marinhos tambem tern efeitos antimicrobianos e antivirals; por exemplo, algumas inibem 
infec 96 es de Staphylococcus aureus e outras sao ativas contra algumas cepas de Escherichia coli, que podem causar doen 9 as 
devido a intoxica 9 ao alimentar. Estes e outros resultados tern aumentado o interesse no cultivo de esponjas como uma fonte 
valiosa de produtos farmaceuticos. 


Caracterfsticas dofilo Porifera 

• Multicelulares; o corpo e um agregado de varios tipos de celulas diferendadas para variasfun^es, algumas das quais organizadas em teddos indpientes 
comalguma integra^o 

• Corpo com poros (ostios), canals e camaras que formam um sistema linico de correntes d'agua do qual as esponjas dependem para alimenta^o e oxigenio 

• Maioriamarinha,todasaquaticas 

• Simetria radial ou sem simetria 

• Superffcie externa de pinacocitosachatados; a maior parte das superficies interioresforrada por celulasfiageladascom colarinho (coanocitos) que geram 
correntes d'agua; matriz proteica gelatinosa chamada meso-hilo contem amebocitos de varios tipos e elementos esqueleticos 

• Estrutura esqueletica constituida por colagenofibrilar (uma proteina) e espiculas cristalinassilicosas ou calcarias, frequentemente combinadas com uma 
variedade de colagenos modificados (espongina) 

• Sem orgaos ou tecidos verdadeiros; digestao intracelular; excregao e respira^ao por difusao 

• Reaves aos estimulos sao aparentemente locals e independences nas esponjas celulares, mas ha sinais eletricos nas esponjas-de-vidro sinciciais; sistema 
nervoso provavelmente ausente 

• Todos osadultossaosfeeis efixosa um substrato 

• Reprodu^o assexuada por brotos ou gemulas e sexuada por ovulos e espermatozoides; larva fiagelada livre-nadante na maioria 

A estrutura do esqueleto de uma esponja pode ser fibrosa e/ou rigida. Quando presente, o esqueleto rigido consiste em 
estruturas de suporte calcarias ou silicosas chamadas espiculas (Figura 12.3). A parte fibrosa do esqueleto vem de fibrilas 
proteicas de colageno da matriz intercelular de todas as esponjas. O colageno aparece em varios tipos diferentes no que se 
refere a composi 9 ao quimica e forma (p. ex., fibras, filamentos oumassas que envolvem espiculas). Lima forma de colageno e 
tradicionalmente chamada espongina (Figura 12.3). 

As esponjas hospedammicroalgas e cianobacterias na superficie ou internamente no corpo, as vezes profiindamente neste. 
A presen 9 a de organismos fotossinteticos dentro da esponja levou alguns cientistas a propor que as espiculas seriam capazes 
de transmitir luz dentro do corpo. Afibra 6ptica das espiculas silicosas ja foi confirmada. Essas propriedades temsuscitado o 
interesse dos cientistas e engenheiros de materials sobre a maquinaria enzimatica necessaria para formar as nanoparticulas de 
silica e fimdi-las em espiculas dentro ou fora das celulas da esponja. Em muitos casos, a simplicidade exterior de uma esponja 
mascara sua sofistica 9 ao quimica e funcional. 

As esponjas sao um grupo antigo, com um registro fdssil abundante que se estende desde o Cambriano Inferior ou, de 
acordo com alguns autores, ate mesmo desde o Pre-Cambriano. Sua classifica 9 ao e baseada na forma e composi 9 ao quimica 
das espiculas. Os poriferos atuais sao tradicionalmente atribuidos a tres classes: Calcarea, Hexactinellida e Demospongiae 
(Figura 12.4). Os membros de Calcarea tern espiculas tipicamente cristalinas de carbonato de calcio comum, tres ou quatro 
raios. Hexactinelidos sao esponjas-de-vidro com espiculas silicosas de seis raios, os quais sao organizados em tres pianos 









dispostos perpendicularmente entre si. Os membros de Demospongiae tern um esqueleto de espiculas silicosas que se 
desenvolvem ao redor de um filamento axial, ou fibras de espongina, ou ambos. Um quarto elado, Homoseleromorpha, eontem 
esponjas que nao tern um esqueleto ou tern espieulas silieosas sem um filamento axial. 


Forma e fun^ao 

As esponjas alimentam-se primariamente eoletando partieulas suspensas na agua bombeada atraves de seu sistema interno de 
eanais. A agua entra por uma infinidade de minuseulos poros inalantes na eamada externa de eelulas, a pinacoderme. Poros 
inalantes, ehamados ostios dermicos (Figura 12.5), tern um diametro medio de 50 pm Dentro do eorpo, a agua e direeionada a 
passar pelos eoanoeitos, onde as partieulas alimentares sao eoletadas no eolarinho dos eoanoeitos (Figura 12.2). O eolarinho 
eompreende muitas proje^oes digitiformes, ehamadas de mierovilosidades, espa 9 adas eerea de 0,1 pmumas das outras. O uso 


de eolarinhos eomo um filtro e uma forma de alimenta^ao de suspensao. Alguns podem fiear surpresos em deseobrir que 


esponjas maiores podem filtrar ate 1.500 £ de agua por dia. 
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Figura 12.3 Formas diversas de espiculas, muitas impressionantemente complexas e belas, sustentam o eorpo 


da esponja. Fibras de espongina proveem a sustentagao em algumas esponjas. 
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Figura 12.4 Cladograma esbogando as relagoes evolutivas entre as quatro classes de esponjas que contam com 
representantes atuais. 

As esponjas consomem partieulas alimentares eom dimensoes entre 0,1 e 50 pm (pedagos de detritos, organismos 
planctonicos e baeterias), de maneira nao seletiva. As partieulas menores, que somam eerea de 80% do carbono organico 
particulado, sao capturadas nos eoanoeitos por fagocitose (ver Capitulo 3). Coanoeitos podem capturar moleculas proteieas 
por pinocitose (ver Capitulo 3). Dois outros tipos eelulares, pinacocitos e arqueocitos, tern um papel na alimentagao da 
esponja (ver adiante). As esponjas tambempodemabsorver da agua os nutrientes dissolvidos. 
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A captura de alimentos depende do movimento da agua atraves do eorpo. Como o fiuxo de agua e controlado em um 

















animal comumcorpo tao simples? Existemtres projetos principals do corpo de uma esponja, diferindo quanto a posi 9 ao dos 
coanocitos. No sistema mais simples, o asconoide, os coanocitos fleam emum grande compartimento chamado espongiocele; 
no sistema siconoide, os coanocitos revestem canals; e, no sistema leuconoide, os coanocitos ocupam camaras claras (Figura 
12.5). Esses tres projetos mostramum aumento em complexidade e eflciencia do sistema de bombeamento de agua, mas eles 
nao signiflcam uma sequencia evolutiva. O grado leuconoide de constru 9 ao apresenta claro valor adaptativo, uma vez que tern 
a maior propor 9 ao de area com superflcie flagelada por determinado volume de tecido celular, por isso atende eflcientemente 



as demandas alimentares. Esse grado leuconoide evoluiu muitas vezes de modo independente nas esponjas 
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Figura 12.5 Tres tipos de estrutura das esponjas. O grau de complexidade desde simples asconoide ate o 


complexo tipo leuconoide envolveu principalmente os sistemas esqueleticos e de canais de agua, acompanhados 


por um dobramento para fora e ramificagoes da camada de coanocitos. O tipo leuconoide e considerado o piano 


principal para as esponjas por permitir maior tamanho e eficiencia na circulagao d’agua. 

Tipos de sistemas de canais 

Asconoides. As esponjas asconoides apresentam a organiza 9 ao mais simples. A esponja movimenta a agua para dentro de seus 


microscopicos poros dermicos por meio do batimento do grande numero de flagelos dos coanocitos. Esses coanocitos 

























revestem a cavidade interna chamada espongiocele. Enquanto os coanocitos filtram a agua e extraem particulas alimentares 
desta, a agua utilizada e expelida por meio do unico osculo maior (Figura 12.5). Essa forma estrutural tern claras limita^oes 
porque os coanocitos revestem a espongiocele e so podem coletar o alimento da agua diretamente adjacente a parede dessa 
espongiocele. Caso as espongioceles fossem grandes, a maior parte da agua e alimentos cm sua cavidade central posicionar- 
se-ia emum “espa9o morto”, inacessivel aos coanocitos. Portanto, esponjas asconoides sao pequenas e tubulares. Como um 
exemplo, examine Leucosolenia (Gr. leukos, branco, + solen, cano) cm que individuos tubulares e afilados crescem cm 
grupos, presos por um estolao comum, ou ramo, a objetos em aguas marinhas rasas (Figura 12.5). Clathrina (E. clathri, 
treli^a), outra asconoide, temtubos entrela9ados de colora9ao amarela luminosa (Figura 12.6). As asconoides sao encontradas 
apenas na classe Calcarea. 

Siconoides, As esponjas siconoides se parecem com edi96es maiores das asconoides. Elas tern um corpo tubular e 6sculo 
unico, mas a parede do corpo, que e um revestimento de espongiocele, e mais espessa e mais complexa que aquela das 
asconoides. O revestimento foi dobrado em proje96es para formar os canais forrados por coandcitos (Figura 12.5). O 
dobramento da parede do corpo em canais aumenta a area de superficie de parede e, assim, aumenta a area coberta por 
coanocitos. Os canais sao de diametro pequeno, se comparados com a espongiocele das asconoides; entao, a maior parte da 
agua do canal e acessivel aos coandcitos. 

A agua entra no corpo da siconoide atraves de dstios dermicos que levam aos canais inalantes. A agua entao e filtrada por 
pequenas aberturas, ou prosopilas, para os canais radiais (Figura 12.7). Nos canais radiais, o alimento e ingerido pelos 
coandcitos. O batimento dos flagelos dos coandcitos for9a a agua por poros intemos, ou apopilas, para dentro da 
espongiocele. Note que a captura do alimento nao ocorre na espongiocele da esponja siconoide, a qual e entao revestida por 
celulas do tipo epitelial, em vez das celulas flageladas presentes nas asconoides. Depois de a agua ja utilizada chegar a 
espongiocele, ela sai do corpo por meio de um osculo. Como um exemplo, examine a Sycon (Gr. sykon, figo) da Figura 12.5. 



Figura 12.6 Clathrina canariensis (classe Calcarea) e comum nas cavernas e sob substratos nos recites 
caribenhos. 




Figura 12.7 Corte transversal atraves da parede da esponja Sycon, mostrando os coanocitos em sistemas de 
canals dentro da parede. Note que os coanocitos nao revestem a espongiocele. 

Durante seu desenvolvimento, as esponjas siconoides passampor um estagio asconoide, seguindo entao a forma^ao dos 
canais flagelados por evagina 9 ao da parede de corpo. Esse padrao de desenvolvimento fomeee evideneias de que a condi^ao 
siconoide das esponjas derivou de um aneestral comum piano corporeo asconoide, mas a condi 9 ao siconoide nao e homologa 
entre todas as esponjas que a apresentam As siconoides ocorrem na classe Calcarea e em alguns membros da classe 
Hexactinellida. 

Leuconoides, A organiza 9 ao leuconoide e a mais complexa dentre os tipos estruturais e permite um aumento no tamanho da 
esponja. No tipo leuconoide, a area de superficie das regioes com coanocitos e coletoras de alimento e enormemente 
aumentada; aqui, os coanocitos cobrem as paredes de pequenas camaras onde eles efetivamente filtram toda a agua presente 
(Figura 12.5). O corpo da esponja contem um enorme numero dessas diminutas camaras. Os agrupamentos de camaras 
flageladas sao preenchidos por canais inalantes e descartam a agua nos canais exalantes que, finalmente, conduzem ao osculo 
(Figura 12.8). 

Uma esponja bombeia uma quantidade consideravel de agua. Leuconia (Gr. leukos, branco), por exemplo, e uma pequena 
esponja leuconoide comcerca de 10 cmde altura e 1 cmde diametro. E estimado que a agua entre por 81.000 canais inalantes 
a uma velocidade de 0,1 cm/s em cada canal. Entretanto, como a agua passa pelas camaras flageladas, que contam com uma 
area de se 9 ao transversal maior que aquelas dos canais de entrada, o fluxo de agua atraves das cameras se reduz para 0,001 
cm/s. Essa taxa de fluxo proporciona uma grande oportunidade de captura de alimentos pelos coanocitos. Leuconia tern mais 
de 2 milhoes de camaras flageladas nas quais ocorre a coleta de alimento. 





Figura 12.8 Essa esponja alaranjada, Mycale laevis, frequentemente cresce sob colonias discoides do coral 
petreo Montastrea annularis. Os grandes osculos do sistema leuconoide de canals sao vistos na borda dos 
discos. Diferente de outras esponjas, Mycale nao se enterra no esqueleto do coral e, na realidade, pode proteger 
o coral contra a invasao de especies mais destrutivas. Radiolos roseos de Spirobranchus giganteus (file 
Annelida, classe Polychaeta) tambem se projetam a partir da colonia do coral. Uma esponja avermelhada nao 
identificada pode ser vista a direita do poliqueta. 

Depots que o alimento e removido, a agua utilizada e represada para formar uma corrente de saida. Essa eorrente de 
saida, que eontem o volume total da agua que entrou na esponja por uma infmidade de eanais inalantes, deixa a esponja por 
meio de umporo de saida euja area de se 9 ao transversal e muitas vezes menor que a area total das se^oes transversals de 
todos os eanais Inalantes. O tamanho relatlvamente pequeno do poro de saida, junto com o grande volume de agua utilizada, 
produz uma alta velocidade de saida. Em Leuconia, toda a agua e expelida por um osculo unlco a Impressionante velocidade 
de 8,5 cm/s - uma for^a de jato capaz de levar agua e dejetos longe o suficiente da esponja para evitar a refiltragem dessa 
agua. 

Algumas esponjas malores podem filtrar 1.500 £ de agua por dia, mas, diferentemente de Leuconia, a malorla das 
leuconoides forma grandes massas com osculos numerosos (Flguras 12.5 e 12.8), de tal maneira que a agua sal por mmtos 
locals da esponja. A malorla das esponjas e do tlpo leuconoide; corpos leuconoides tambem ocorrem na malorla das especies 
dentro da classe Calcarea e sao os tipos mais comuns nas outras classes. 


Tipos de celulas no corpo da esponja 


As celulas das esponjas estao organizadas de maneira Ifouxa emuma matriz gelatinosa extracelular denominada meso-hilo, ou 
mesenquima (Figura 12.9). O meso-hilo e o tecido conjuntivo das esponjas; nele se encontram varias fibrilas, elementos 
esqueleticos e celulas ameboides. Aausencia de orgaos significa que todos os processos fundamentals devemocorrer no nivel 
de celulas individuals. Arespira^ao e a excre^ao ocorrem por difusao emcada celula, e, nas esponjas de agua doce, a agua 
emexcesso e expelida por vacuolos contrateis nos arqueocitos e coanocitos. 
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Figura 12.9 Pequeno corte atraves da parade de uma esponja, mostrando os tipos de celulas. Pinacocitos sao 
protetores e contrateis; coanocitos criam correntes d’agua e apreendem particulas alimentares; arqueocitos 
apresentam uma variedade de fungoes; colencitos secretam colageno. 

As atividades visiveis e respostas nas esponjas, alemda propulsao da agua, sao alteragoes na forma, contragoes locals, 
contragoes propagadas e fechamento e abertura de poros inalantes e exalantes. Poros inalantes podem fechar-se emresposta a 
presenga de sedimento pesado na agua ou outras eondigoes que reduzem a efieieneia da alimentagao. A resposta mais comum e 
0 fechamento do oseulo. Esses movimentos sao muito lentos, mas o fato de que essas sao respostas do corpo eomo um todo, 
em animals que nao apresentam organizagao alem do nlvel celular, e enigmatieo. Aparentemente, a exeitagao espalha-se de 
eelula para celula por um mecanismo deseonhecido; meeanismos sugeridos ineluem estlmulos meeanieos e moleculas de 
sinalizagao, possivelmente hormonios. A eomunicagao eletrica ao longo do tecido sineieial das esponjas hexactinelidas (ver 
adiante) ja foi demonstrada, mas nada similar foi eneontrado em esponjas celulares. Alguns zoologos apontama possibilidade 
de coordenagao por meio de substaneias earreadas nas eorrentes de agua, e outros pesquisadores tentaram, sem muito sueesso, 
demonstrar a presenga de eelulas nervosas. Embora eelulas nervosas nao tenham sido eneontradas, oeorrem muitos outros 
tipos de eelulas. 

Coanocitos, Os eoanoeitos, que revestemos eanais e camaras flageladas, sao eelulas ovoides com uma extremidade embebida 
no meso-hilo e a outra exposta. Essa extremidade exposta apresenta um flagelo eireundado por um eolarinho (Eiguras 12.9 e 
12.10). O eolarinho tern microvilosidades adjacentes, conectadas umas as outras por miofibrilas delicadas, formando umfino 
dispositivo de filtragemde partieulas alimentares da agua (Figura 12.10B). O batimento de um flagelo empurra a agua atraves 
de um eolarinho em forma de peneira, forgando-a a sair pela abertura superior desse eolarinho. As partieulas que sao muito 
grandes para entrar no eolarinho sao aprisionadas em um mueo seeretado e deslizam na diregao inferior do eolarinho ate sua 
base, onde elas serao fagoeitadas pelo corpo da celula. Particulas ainda maiores ja teriam sido excluidas pelos tamanhos 
diminutos dos poros dermicos e das prosopilas. O alimento engolfado pelas celulas e passado para os arqueoeitos vizinhos 
para a digestao. Portanto, a digestao e intracelular (ver Capitulo 32), e entao nao ha nenhuma cavidade de aparelho digestive 
extraeelular. Os coanocitos tambem apresentam um papel na reprodugao sexuada. 
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Figura 12.10 Captura de alimento por celulas da esponja. A. Corte em perspectiva dos canais da esponja, 
mostrando a estrutura celular e a diregao da corrente d’agua. B. Dois coanocitos. C. A estrutura dos colarinhos. 
Na parte C, as pequenas setas vermelhas indicam o movimento das particulas alimentares. 

Arqueocitos, Os arqueocitos sao celulas ameboides que se deslocam no meso-hilo (Figuras 12.9 e 12.10) e executam 
diversas fungoes. Eles podem fagocitar particulas na pinacoderme e receber particulas dos coanocitos para dlgestao. Os 
arqueocitos, aparentemente, podem dlferenelar-se em qualquer um dos tlpos eelulares mats espeelallzados de uma esponja. 
Alguns, ehamados esclerocitos, seeretam as espleulas. Outros, ehamados espongiocitos, seeretam as fibras de esponglna do 
esqueleto, e os colencitos seeretam o eolageno fibrllar (Capltulo 9). Os lofocitos seeretam uma grande quantldade de 
eolageno, mas sao dlstlntos morfologleamente dos eoleneltos. 

Pinacocitos, Amalor aproxlmagao de umteeldo verdadelro que oeorre emesponjas e a organlzagao das eelulas do pinacocito 
da pinacoderme (Figuras 12.9 e 12.10). Umteeldo verdadelro e umagrupamento de eelulas especializadas para uma fungao; 
um epitelio teeidual verdadelro eonsiste em uma eamada de eelulas espeeializadas eomjungoes intereelulares partieulares 
apoiadas sobre uma membrana basal fibrosa. Os pinacoeitos sao eelulas do tipo epitelial afiladas e aehatadas, que eobrem a 
superfieie exterior e parte das superfieies interiores de uma esponja. Algumas sao em forma de T, eom sens eorpos eelulares 
estendendo-se para dentro do meso-hilo. Uma eamada de pinaeoeitos nao constitui um epitelio porque uma membrana basal 
esta ausente na maioria das esponjas. No entanto, uma lamina basal oeorre de fato nas esponjas do grupo Homoseleromorpha, 
junto eom um tipo distinto de eolageno eneontrado em outros metazoarios. As eelulas da pinaeoderme tambem tern uma 
variedade de jungoes intereelulares, fazendo a pinaeoderme sufieientemente espeeializada para ser ehamada de teeido 
ineipiente por alguns autores (ver quadro, Capitulo 9), e um epitelio tissular verdadelro para outros. 

Os pinaeoeitos podem ingerir partieulas alimentares por fagoeitose na superfieie da esponja. Os pinacoeitos sao um 
pouco contrateis e auxiliam a regular a area de superfieie de uma esponja. Alguns pinaeoeitos sao modifieados em miocitos 
eontrateis, os quais estao geralmente organizados em bandas eireulares ao redor dos oseulos ou poros, onde eles auxiliam a 
regular a taxa de entrada de agua. 


Independencia celular \ Regeneragdo e embriogenese somdtica 


As esponjas tern uma extraordinaria habilidade para reparar suas lesoes e restabelecer as partes perdidas, emumprocesso 
ehamado regeneragao. A regeneragao nao implica uma reorganizagao de todo o animal, mas apenas das partes feridas. No 
entanto, uma reorganizagao eompleta da estrutura e fungao das eelulas partieipantes ou partes do teeido de fato oeorre na 
embriogenese somatica. Se uma esponja e eortada empequenos Ifagmentos, ou se as eelulas sao inteiramente dissociadas e se 
permite que se agrupem em pequenas porgoes ou agregados, novas esponjas inteiras podem se desenvolver desses Ifagmentos 
ou agregados de eelulas. Esse processo tern sido denominado de embriogenese somatica. A embriogenese somatica envolve 






























uma completa reorganiza 9 ao da estrutura e fim^oes das celulas participantes ou partes de tecido. Isoladas da influencia das 
celulas que se juntam, elas podem expressar seu potencial de mudan 9 a na forma ou fun 9 ao enquanto se desenvolvem em um 
novo organismo. 

Uma grande quantidade de trabalhos experimentais foi realizada nesse eampo. O processo de reorganiza 9 ao pareee 
diferir nas esponjas de eomplexidades diferentes. Existe ainda alguma eontroversia a respeito de que mecanismos eausam a 
adesao das eelulas e o papel que cada tipo de eelula apresenta no proeesso de forma 9 ao. 

A regenera 9 ao que se segue a tfagmenta 9 ao e um dos modos de reprodu 9 ao assexuada; na tfagmenta 9 ao, uma esponja 
divide-se em partes que sao cada uma capaz de formar uma nova esponja (ver Capitulo 7). A reprodu 9 ao assexuada pode 
tambem ocorrer por forma 9 ao de brotos. Os brotos externos, depots de atingirem um certo tamanho, podem destacar-se da 
esponja parental e flutuar ao leu para formar novas esponjas, ou podem persistir junto da esponja parental e formar colonias. 
Os brotos internos, ou gemulas (Figura 12.11), sao formados nas esponjas de agua doce e em algumas esponjas marinhas. 
Nesses, os arqueocitos juntam-se no meso-hilo e sao envoltos por uma camada enrijecida de espongina incorporada com 
esplculas silicosas. Quando a esponja parental morre, as gemulas sobrevivem e persistem dormentes, preservando a especie 
durante os perlodos de congelamento ou secas graves. Posteriormente, as celulas nas gemulas saempor aberturas especiais, as 
micropilas, e se desenvolvem em novas esponjas. A gemula 9 ao nas esponjas de agua doce (Spongillidae) e, portanto, uma 
adapta 9 ao as mudan 9 as sazonais. As gemulas sao tambem ummeio de colonizar novos habitats, desde que elas se espalhem 
por rios ou sejam carregadas por animals. O que evitaria que as gemulas eclodissem durante sua esta 9 ao de forma 9 ao em vez 
de se manterem dormentes? Algumas especies secretam uma substancia que inibe a germina 9 ao precoce das gemulas, e estas 
nao germinam enquanto mantidas dentro do corpo da esponja parental. Outras especies solfem matura 9 ao em baixas 
temperaturas (como no inverno) antes de germinarera As gemulas de esponjas marinhas tambem parecem ser uma adapta 9 ao 
para atravessar o Ifio do inverno; elas sao a unica maneira pela qual Haliclona loosanoffi consegue sobreviver durante os 
periodos Ifios do ano nas regioes mais ao norte de sua area de distribui 9 ao. 

Reprodufao sexuada 

Na reprodu9ao sexuada, a maioria das esponjas e monoica (ha celulas sexuais femininas e masculinas em um unico 
individuo). Algumas vezes, os espermatozoides surgem da transforma 9 ao dos coanocitos. Nas Calcarea e, pelo menos, em 
algumas Demospongiae, os oocitos tambem se desenvolvem de coanocitos; em outras Demospongiae, os gametas 
aparentemente sao derivados dos arqueocitos. A maioria das esponjas e vivipara; depois da fertiliza 9 ao, o zigoto e retido e 
recebe nutrientes da esponja parental ate que uma larva ciliada seja liberada. Nessas esponjas, os espermatozoides sao 
liberados na agua por um individuo e sao capturados pelo sistema de canal de umoutro individuo. Os coanocitos deste ultimo 
individuo fagocitam o espermatozoide; entao os coanocitos transformam-se em celulas portadoras, as quais levam o 
espermatozoide atraves do meso-hilo ate os oocitos. Outras esponjas sao oviparas e tanto os oocitos como os espermatozoides 
sao expelidos na agua ao redor. A larva livre-nadante da maioria das esponjas e uma parenqmmula de corpo solido (Figura 
12.12A), embora existam seis outros tipos larvais, e algumas esponjas apresentam desenvolvimento direto. As celulas 
flageladas da parenquimula, dirigidas para o exterior, migrampara o interior quando a larva assenta e se tornamos coanocitos 
nas camaras flageladas. 



Figura 12.11 Corte atraves de uma gemula de uma esponja de agua doce (Spongillidae). As gemulas sao um 
mecanismo de sobrevivencia as condigoes adversas do inverno. Com o retorno das condigoes favoraveis, os 






arqueocitos saem atraves da micropila para formar uma nova esponja. Os arqueocitos da gemula dao origem a 
todos os tipos de celulas da estrutura da nova esponja. 

ClassificagaodofiloPorifera 

Classe Cakarea (L. calcis, calcario) (Caldspongiae). Apresenta espfculas de carbonate de calcio que, frequentemente, formam uma franja ao redor do 
osculo (safda principal de aqua); espiculas aculeiformes ou com tres ou quatro raios; todos os tres tipos de sistemas de canals (asconoide, siconoide, leuconoide) 
estao representados; todas marinhas. Exemplos: Sycon, Leucosolenia, Clathrina. 

Classe Hexactinellida (Gr. hex, seis, + aktis, raio, + L. -ellus, sufixo diminutivo) (Hyalospongiae). Apresenta espiculas silicosas de seis raios que se 
estendem em angulos retosde urn ponto central; espiculas frequentemente unidasformando uma malha; corpo frequentemente cilindrico ou em forma defunil; 
camaras flageladas em arranjo siconoide simples ou leuconoide; maioria com habitat de aguas profundas; todas marinhas. Exemplos: a cesta-de-venus 
(Eupledella), Hyalonema. 

Classe Demospongiae (Gr. demos, povo, +spongos, esponja). Apresenta espiculas silicosas que nao tern seis raios, ou espongina, ou ambos; sistema de 
canals do tipo leuconoide; uma familia encontrada em agua doce; todas as outras marinhas. Exemplos: Amphimedon, Cliona, Spongilla, Myenia, Poterion, Callyspongia 
e todas as esponjas-de-banho. 

Classe Homosderomorpha (Gr. homos, igual, + skleros, duro, + morphe, forma). Previamente considerado como urn subgrupo de Demospongiae; 
espiculas podem estar ausentes como em Oscarella; se presences, as espiculas sao pequenas, simples em relagao a sua forma, e nao se formam ao redor de urn 
filamentoaxial; pinacoderme com uma clara membrana basal. Exemplos: Oscarella, Cortidum. 

As Calcarea e algumas poucas Demospongiae tern um padrao de desenvolvimento muito estranho. Uma blastula oea, 
denominada estomoblastula (Figura 12.12B), desenvolve-se, eom as eelulas flageladas dirigidas para o interior. A blastula 
entao se invagina (inversao), eom as extremidades flageladas das eelulas tornando-se dirigidas para o exterior! As eelulas 
flageladas (micromeros) da larva anflblastula estao na extremidade anterior, e as eelulas maiores nao flageladas 
(macromeros) estao na extremidade posterior. Emeontraste eomoutros embrioes de metazoarios, os mieromeros invaginame 
sao rodeados pelos maeromeros na metamorfose durante o assentamento. Os mieromeros flagelados tornam-se os eoanoeitos, 
arqueoeitos e eoleneitos da nova esponja, e as eelulas nao flageladas dao origem a pinaeoderme e aos eseleroeitos. 

Classe Calcarea (Caldspongiae) 

As Calearea (tambem eonhecidas por Caleispongiae) sao esponjas ealearias, assim denominadas porque suas espiculas sao 
compostas de carbonato de calcio. As espiculas sao retilineas (monaxonas) ou tern tres ou quatro raios. Essas esponjas tendem 
a ser pequenas - 10 cm ou menos em altura - e tubulares ou vasiformes. Elas podem ser asconoides, siconoides ou 
leuconoides em sua estrutura. Embora muitas sejam de colora^ao pardacenta, algumas sao de colora 9 ao amarela, vermelha, 
verde ou Idas brilhante. Leucosolenia e Sycon (frequentemente chamada Scypha ou Grantia por companhias de suprimentos 
biologicos) sao formas marinhas de aguas rasas frequentemente estudadas em laboratorio (Eigura 12.5). Leucosolenia e uma 
esponja asconoide pequena que cresce em colonias ramiflcadas, geralmente surgindo de uma malha de tubos estoloniformes 
horizontals (Figura 12.13). Clathrina e uma esponja pequena com os tubos entrela^ados (ver Figura 12.6). Sycon e uma 
esponja solitaria que pode viver assim solitariamente ou formar agrupamentos por brotamento. Esse animal vasiforme 
tipicamente siconoide varia de 1 a 3 cm em comprimento, com uma franja de espiculas retilineas ao redor do 6sculo para 
desencorajar que pequenos animals entrem 












Figura 12.12 A. Desenvolvimento de Demospongiae. B. Desenvolvimento da esponja calcaria siconoide Sycon. 
Classe Hexactinellida (Hyalospongiae) | Esponjas-de-vidro 

As esponjas-de-vidro constituem a classe Hexactinellida (on Hyalospongiae). Quase todas sao formas de mar profundo que 
sao coletadas por dragagera A maioria e radialmente simetrica, com corpos em forma de vaso on funil, geralmente fixas a um 
substrate por bases de espiculas da raiz (Figura 12.13, Euplectella) (N.L. do Gr. euplektos, bem entran^ado). Bias variam em 
tamanho desde 7,5 cm a mais de 1,3 m em comprimento. Suas caracteristicas distintivas incluem um esqueleto de espiculas 
silicosas de seis raios que estao geralmente fundidas emuma malha, formando uma estrutura semelhante a vidro. 

A estrutura de seu tecido, sincicial, difere nitidamente daquelas das outras esponjas - existem muitos nucleos dentro de 
uma unica celula muito grande. Os sincicios sao produzidos pela fiisao de muitas celulas, oupor divisoes repetidas do nucleo 
celular sem a divisao do citoplasma da celula. O corpo da esponja Hexactinellida e composto por umunico tecido sincicial 
continuo denominado reticulo trabecular. Uma esponja-de-vidro de 1 m de diametro constitui o maior sincicio registrado 
pelo reino animal. 














Leucosolenia 


Euplectella 



Figura 12.13 Algumas formas corporeas de esponjas. Leucosolenia e incluida em Calcarea. Euplectella e uma 
Hexactinellida, Poterion e Callyspongia sao membros de Demospongiae. 

O reticulo trabecular tern duas camadas e pode ser laminar ou tubular. Entre as camadas das laminas, ou dentro dos tubos, 
ha um meso-hilo de colageno fino no qual as celulas, como arqueocitos ou coanoblastos, ocorrem (Figura 12.14). Os 
coanoblastos e outras celulas estao conectados uns aos outros, assim como ao reticulo trabecular, por pontes citoplasmaticas. 
Os coanoblastos sao celulas incomuns que apresentam duas ou mais expansoes flageladas chamadas corpos em colarinho. O 
flagelo de umcorpo do colarinho bate para direcionar a corrente de agua na mesma dire^ao que faria umcoanocito. 

Uma associa^ao de corpos do colarinho forma a camara flagelada. Nesta, o reticulo trabecular ramifica-se para se tornar 
duas laminas distintas: um reticulo primario e um reticulo secundario fino que nao apresenta meso-hilo. As duas camadas 
fazem um sanduiche ao redor do centro do corpo do colarinho (Figura 12.14). Os corpos dos colarinhos estendem-se entre as 
aberturas de ambas as camadas, mas as aberturas envolvem os corpos de colarinho apertadamente. Existe um espa^o entre as 
duas camadas. Para capturar comida, a agua inalada e direcionada ao reticulo primario, onde poros a levam para dentro do 
espa^o entre as camadas reticulares primaria e secundaria. A agua que entra nesse espa 90 deve sair por movimenta 9 ao atraves 
da malha de microvilosidades dos corpos do colarinho; a agua nao pode ir a qualquer outro local por causa da presen 9 a do 
reticulo secundario. As particulas alimentares capturadas nas microvilosidades sao compartilhadas emtodo o sincicio. 

Anatureza sincicial destas esponjas pouco usuais pode sugerir uma origem sincicial para os metazoarios, mas os detalhes 
sobre seu desenvolvimento refutam esta ideia. O tecido do reticulo e formado apos uma clivagem embrionaria tipica e a 
forma 9 ao de uma blastula. Seguindo-se o estagio de clivagem de 32 celulas, novas celulas permanecem conectadas por meio 
de pontes citoplasmaticas, e o sincicio e formado pela combina 9 ao de fusao celular e envelopamento. Portanto, o animal e 
inicialmente celular. 

A malha de espiculas em forma de treli 9 a encontrada em muitas esponjas-de-vidro e de beleza primorosa, como a de 
Euplectella, ou cesta-de-flor-de-venus (Figura 12.13), umexemplo classico de Hexactinellida. 


Classe Demospongiae 

Esse grupo contem95% das especies de esponjas atuais e inclui a maioria das esponjas maiores. As espiculas sao silicosas, 
mas nao no formato de seis raios. As espiculas podem estar ligadas umas as outras por espongina ou estar ausentes. As 
esponjas chamadas de esponjas-de-banho, Spongia e Hippospongia, pertencemao grupo denominado esponjas corneas. Todos 
os membros da classe sao leuconoides e marinhos, exceto pelos membros de agua doce da familia Spongillidae. 

As Demospongiae marinhas sao bastante variadas e podem ser impressionantes emcor e forma (Figura 12.15). Algumas 
sao incrustantes, algumas sao alias e digitiformes, algumas sao baixas e esparramadas pelo substrata, algumas perfuram 




conchas e algumas apresentam forma de leque, vasos, almofadas, bolas (Figura 12.15). Esponjas globosas podemcrescer ate 
varios metros emdiametro. 


As esponjas de agua doce estao distribuldas amplamente em lagoas e riachos bem oxigenados, onde elas inerustam talos 
de plantas e peda 90 s envelhecidos de madeira submersa. Elas podem assemelhar-se um pouco a uma lamina enrugada, 
apresentar-se perfiiradas eom poros e ter colora 9 ao acastanhada on esverdeada. Os generos eomuns sao Spongilla (E. 
spongia, do Gr. spongos, esponja) e Myenia. As esponjas de agua doee sao muito eomuns no alto verao, embora algumas 
sejam encontradas mais facilmente no outono. Elas tambem se reproduzem sexuadamente, mas os genotipos existentes podem 
reapareeer anualmente de gemulas. Elas morrem e se desintegram no fim do outono, formando gemulas para sobreviver no 


inverno e produzir a popula 9 ao do proximo ano. 
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Figura 12.14 Diagrama de parte de uma camara flagelada em uma esponja Hexactinellida. Os reticulos primario 
e secundario sao ramos do reticulo trabecular, que e sincicial. Os corpos celulares dos coanoblastos e seus 


processos surgem do reticulo primario e estao embebidos em um meso-hilo fino composto de colageno. Os 
processes dos coanoblastos terminam nos corpos do colarinho, e os colarinhos estendem-se atraves do reticulo 


secundario. A agao flagelar impele a agua {setas) a ser filtrada atraves da malha de microvilosidades do colarinho 
(Figura 12.10). 



Figura 12.15 Demospongiae marinhas nos recites de corais do Caribe. A. Pseudoqueratina crassa e uma 


















esponja colorida que cresce em profundidades moderadas. B. Aplysina fistularis e alta e tubular. C. Monanchora 
unguifera com o ofiuroide comensal, Ophiothrix suensoni (filo Echinodermata, classe Ophiuroidea). 

Classe Homoscleromorpha 

Os homoscleromorfos sao esponjas marinhas existentes emmuitas cores diferentes, mas, YiYemem habitats cripticos, e assim 
nao sao percebidas com frequencia. Apesar de seremcomuns em habitats costeiros, sao encontrados em aguas profundas. As 
esponjas dessa classe eram originalmente eonsideradas como pertencendo a classe Demospongiae, mas foram separadas por 
possulrem caraeterlsticas unicas, como uma camada pinacoderme com uma membrana basal verdadeira ou MEC (ver 
anteriormente). As celulas dessa eamada tambem diferem das eelulas de outras esponjas, pois elas se unemumas as outras 
comjun 96 es eelulares de adereneia. Assim, a pinaeoderme e de fato umteeido neste grupo. A classe divide-se emdois elados, 
um cujos membros nao apresentam qualquer esplcula e outro com esplculas que nao se formam ao redor de um filamento 
longitudinal central (axial). Os generos representantes sao: Plakina, Oscarella e Corticium. 

Filogenia e diversifica^ao adaptativa 

Filogenia 

As esponjas originaram-se antes do perlodo Cambriano. Dois grupos de organismos calcarios espongiformes oeuparam desde 
cedo os recifes paleozoicos. O perlodo Devoniano viu o rapido desenvolvimento de muitas esponjas-de-vidro. As esponjas 
sao 0 taxon-irmao de um grupo composto por todos os outros filos de animals, como mostrado no cladograma na contracapa. 
As estruturas corporals simples da maioria das esponjas, alemdas da classe Hexactinellida, poderiam sugerir que as esponjas 
eompartilhariam algumas caraeterlsticas com outros animals, mas esse nao e o easo. Para formar um corpo multicelular, as 
celulas devem aderir umas as outras de maneira estavel. As proteinas usadas na adesao celular e na sinaliza 9 ao celular em 
esponjas sao homologas aquelas em outros animals; na verdade, muitas delas estao presentes nos coanoflagelados, evoluindo 
antes do ancestral comum de outros animals. O epitelio animal e uma estrutura uniea emque as eelulas aderemumas as outras 
em uma camada unica ligada a uma membrana basal que contem eolageno tipo IV As jun 96 es de adereneia, nas quais as 
moleeulas de caderina funeionam como adesivos,^ conectam as celulas umas as outras em um epitelio. Presumia-se que as 
esponjas nao possuissem um epitelio verdadeiro ate que os homoseleromorfos foram analisados detalhadamente. Sabemos que 
os epitelios estao presentes empelo menos algumas esponjas e sao elaborados em outros animals. O desenvolvimento das 
esponjas inelui o estagio animal earacteristico de blastula, e algumas esponjas na verdade desenvolvem-se ate o estagio de 
gastrula de duas camadas antes da reorganiza 9 ao de sens corpos em adultos assimetricos. E possivel que o estilo de vida 
sessil dessas esponjas tenha favorecido um corpo simples de aparencia enganosa na maioria das especies e que umolhar mais 
atento para as esponjas revelaria mais caraeterlsticas tipicas dos animals. 

Os estudos filogeneticos^ usando dados da sequencia das subunidades grande e pequena do RNAr e a proteinoquinase C 
indieamque as esponjas comespieulas calcarias, da classe Calcarea, pertencem a um elado separado daquelas comespieulas 
feitas de silica nas classes Demospongiae e Hexactinellida. Duas posi 96 es poteneiais emergempara as esponjas calcarias: em 
uma, as esponjas calcarias sao taxon-irmao do dado das esponjas silicosas, eomo observamos na Figura 12.4, e, na outra, o 
filo Porifera e parafiletico porque as “esponjas” calcarias sao mais proximamente aparentadas a outros taxons de animals do 
que comas esponjas silicosas. 

Diversificagao adaptativa 

Os Porifera constituem um grupo de grande sucesso que inelui varies milhares de espeeies e uma grande variedade de formas 
marinhas e de agua doce. Sua diversifica 9 ao centra-se amplamente em seu singular sistema de corrente de agua e em seus 
varies graus de complexidade. No entanto, dentre as Demospongiae silicosas, uma nova estrategia alimentar evoluiupara uma 
familia de esponjas que habitam cavernas submarinas profundas, localizadas em aguas compoucos nutrientes. Essas esponjas 
de aguas profundas tern uma cobertura fina de pequenas espiculas em forma de gancho sobre seus corpos altamente 
ramificados. A camada de espiculas faz um emaranhado com os apendices de pequenos erustaceos que nadam proximo a 
superficie da esponja. Poster!ormente, os filamentos do corpo da esponja erescem sobre a presa, envelopando-a e digerindo-a. 
Essas esponjas sao carnivoras, nao comedoras de suspensao, embora algumas delas possam poteneializar suas dietas com 
nutrientes obtidos de bacterias simbioticas metanotroficas. A presen 9 a de espiculas silicosas tipicas claramente identifica 
esses animals como esponjas, mas elas nao terncoanocitos e canals internos. 


Sem duvida, a perda de coanocitos nessas especies dificulta aos alunos aprender a identificar as esponjas, mas os 
estudantes de evolu^ao sao fascinados por esse fato. O caminho complieado tornado por umramo da linhagem das esponjas 
ilustra elaramente a natureza nao direeional da evolu^ao. Para eolonizar um habitat tao pobre em nutrientes, os aneestrais 
desse grupo inieialmente devem ter tido pelo menos um sistema de alimenta^ao alternativo em vigor, seja camivoria ou 
quimioautotrofia. Presumivelmente, depois que o metodo alternativo de eaptura de alimento estava em uso, os eoanoeitos e 
eanais intemos ja nao eram mais formados. Se houvesse mais modifica 96 es eorporeas nessa linhagem, poderiamos 
eventualmente nao reconhecer seus descendentes eomo esponjas. Imagine como a linhagem se pareeeria se as espieulas fossem 
perdidas em favor de uma dependeneia maior de simbiontes baeterianos, e voce vai come^ar a entender por que, as vezes, e 
dificil tra 9 ar a evolu 9 ao morfologica ou identificar os parentes mais proximos de certos animais. 

Na verdade, a descoberta de esponjas-harpa de aguas profundas, Chondrocladia lyra (Figura 12.16), mostra a morfologia 
impressionante de uma esponja predatdria. Esse animal possui varias palhetas, cada um delas com estolhos basais de 
aproximadamente 40 cmde comprimento, ancoradas por rizoides. Acima dos estolhos, estendem-se ramos verticals comcerca 
de 20 cm. Pequenas presas, normalmente copepodes (ver Capitulo 20), sao capturadas em seus ramos e ingeridas por 
fagocitose. Esferas terminals em cada ramo contem espermatdforos; e 6 vulos fleam suspensos na metade superior dos ramos. 
A forma dos corpos varia de pediculado e esferico a ramificado nas outras 36 especies desse genero. 



Figura 12.16 A esponja carnivora, Chondrocladia lyra, e normalmente chamada de “esponja-harpa”. Ela habita a 
costa da California em profundidades abaixo de 3.500 metros, onde foi descoberta em 2012 por pesquisadores 
usando robos submarinos operados pelo Monterey Bay Aquarium Research Institute (MBARI). Imagem: © 2012 
MBARI. 

FILO PLACOZOA 

O fllo Placozoa (Gr. plax, plakos, tablete, placa, + zdon, animal) foi proposto em 1971 por K. G. Grell para conter uma unica 
especie, Trichoplax adhaerens (Figura 12.17A), uma minuscula (2 a 3 mm) forma marinha. O corpo e achatado e nao tern 
simetria, 6 rgaos, sistemas muscular ou nervoso. Ele tambem nao apresenta uma lamina basal sob a epiderme e uma matriz 
extracelular (MEC), duas caracteristicas que foram consideradas marcas dos animais. Entretanto, seu genoma contem muitos 
genes que codiflcariam potencialmente as proteinas da MEC. O corpo de um placozoario e composto por um epitelio dorsal 
de celulas de revestimento e esferas brilhantes, um epitelio ventral espesso, o qual contem celulas monociliadas (celulas 
cilindricas) e celulas glandulares aciliadas (Figura 12.17B). O espa 90 entre os epitelios contem celulas flbrosas 
multinucleadas contrateis. Existem quatro tipos celulares que se distinguem morfologicamente, mas estudos de expressao 
genica sugerem a presen 9 a de umquinto tipo. 
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Figura 12.17 A. Trichoplax adhaerens e urn animal marinho discoide de apenas 2 a 3 mm de diametro. B. Corte 
atraves de Trichoplax adhaerens, mostrando sua estrutura histologica. 

Os placozoarios deslizam sobre seu alimento, secretando enzimas digestivas sobre este e, entao, absorvem seus produtos. 
No laboratorio, eles se alimentam de materia organica e pequenas algas. 

O cielo de vida dos placozoarios nao e completamente conhecido. Eles se dividem assexuadamente e produzem estagios 
“propagadores” por brotamento. Embora a reprodu 9 ao sexuada nao tenha sido observada, ocorrem ovos em animals de 
laboratorio. Estudos geneticos de placozoarios do mundo todo mostram que ha oito linhagens distintas que sao equivalentes a 
especies, embora estas nao possam ser distinguidas morfologicamente. A reprodu 9 ao sexuada foi inferida a partir de 
evidencias moleculares de diversidade genetica dentro de umclado. 

Grell considerou Trichoplax como diploblastico (ver Capitulo 9), com um epitelio dorsal representando um ectoderma e 
0 epitelio ventral representando um endoderma devido a sua fun 9 ao nutritiva. Estudos de expressao genica suportam essas 
homologias. Aorigemda camada fibrosa mediana encontra-se atualmente emestudo. A medida que esse grupo se torna melhor 
compreendido, a ordem de ramifica 9 ao para os Placozoa e os dois filos diploblasticos (ver Capitulo 13) podera ser 
esclarecida em breve. Atualmente, consideramos o aparecimento dos ramos dos placozoarios, cnidarios e ctenoforos como 
uma politomia (ver cladograma na contracapa). 


J Resumo _ 

As esponjas (filo Porifera) sao um grupo marinho abundante comuns poucos representantes de agua doce. Elas contemvarias 
celulas especializadas, mas estas nao formam orgaos. Elas dependem do batimento fiagelar de seus coanocitos para fazer 
circular a agua atraves de seus corpos e, assim, poderem elas capturar seu alimento e realizar suas trocas gasosas. Elas sao 
sustentadas por esqueletos secretados de colageno fibrilar, colageno na forma de grandes fibras ou filamentos (espongina), 
espiculas calcarias ou silicosas, ouuma combina 9 ao de espiculas e espongina na maioria das especies. 

As esponjas reproduzem-se assexuadamente por brotamento, fragmenta 9 ao e gemulas (brotos intemos). A maioria das 
esponjas e monoica, mas produz espermatozoides e oocitos emepocas diferentes. Aembriogenese e incomum, coma migra 9 ao 
das celulas fiageladas da superficie para o interior (parenquimula) ou a produ 9 ao de uma larva anfiblastula com a inversao e 
crescimento dos macromeros sobre os micromeros. As esponjas tern grande capacidade regenerativa. 

As esponjas const!tuem um grupo antigo, parecendo ser filogeneticamente remotas dos outros metazoarios, mas 
evidencias moleculares sugerem que elas sejam o grupo-irmao de todos os Eumetazoa. Sua diversifica 9 ao adaptativa esta 
centrada na elabora 9 ao dos sistemas filtradores e de circula 9 ao de agua, exceto por uma familia de esponjas em que a 
alimenta 9 ao por filtra 9 ao foi substituida pela camivoria e pela dependencia de bacterias simbiontes para uma nutri 9 ao extra. 

O filo Placozoa e representado por um pequeno organismo marinho discoide. Ele apresenta apenas duas camadas de 
celulas com uma camada de celulas sinciciais fibrosas entre elas. Alguns pesquisadores levantam a hipotese de que essas 
camadas sejam homologas a ectoderma e endoderma dos animais mais complexos. Estudos geneticos indicaram que ha oito 
especies de placozoarios. 

■ Ouestoes de revisao 












1. O termo “metazoario” e sinonimo de “animal multicelular”. Existe algum animal com apenas uma celula? Como sao 
classificados os eucariotas com uma celula? 

2. Mencione oito caracteristicas das esponjas. 

3. Descreva sucintamente os tipos corporeos asconoide, siconoide e leuconoide das esponjas. 

4. Qual 0 tipo eorporeo das esponjas pareee mais efieiente e permite tamanhos eorporeos maiores? 

5. Defma: ostios, oseulo, espongioeele, apopilas, prosopilas e espieulas. 

6 . Defma; pinacoeitos, eoanoeitos, arqueoeitos, eseleroeitos, espongioeitos e eoleneitos. 

7. Que material e eneontrado no esqueleto de todas as esponjas? 

8 . Desereva os esqueletos de eada uma das elasses de esponjas. 

9. Desereva eomo se da a alimenta 9 ao, respira^ao e exere 9 ao das esponjas. 

10. O que e uma gemula? 

11. For que as esponjas-de-vidro sao distintas das esponjas eomeorpos eelulares? 

12. Desereva os possiveis aneestrais das esponjas. Justifique sua resposta. 

13. Desereva o piano eorporeo de Plaeozoa. 

14. Que formas fazem os plaeozoarios interessantes a partir de uma perspeetiva filogenetiea? 

Para aprofundar seu raciocinio. Os mutualismos sao intera 96 es de duas espeeies em que ambas se benefieiam. Como 
uma rela 9 ao entre uma esponja eom espieulas de siliea e mieroalgas ou eianobaeterias poderia ser um mutualismo? 
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Uma arma minuscula aterrorizante 

Embora os representantes do filo Cnidaria sejam mais organizados que as esponjas, eles ainda sao animais relativamente 
simples. A maioria e sessil. As formas moveis, como as aguas vivas, tendem a ser nadadores Ifacos, com a notavel exce^ao 
dos cubozoarios. De fato, nos facilmente poderiamos ter a falsa impressao de que os cnidarios proveem refei^oes faceis para 
os outros animais. A verdade e, no entanto, que muitos cnidarios sao predadores muito eficientes, aptos a matar e ingerir 
presas muito mais organizadas, ageis e inteligentes do que eles proprios. Eles temessa habilidade porque possuem tentaculos 
que se ouri 9 am com armas minusculas, notavelmente sofisticadas, denominadas nematocistos. 

A medida que e secretado na celula que o contem, um nematocisto e dotado de energia potencial para dar for 9 a ao seu 
disparo. Ele e como uma arma sendo feita por uma fabrica, ficando pronta e preparada com uma bala em sua camara enquanto 
passa pela linha de montagem. Como uma arma pronta, um nematocisto completo requer apenas um pequeno estimulo para 
disparar. Em vez de um projetil, um pequeno filamento sai do nematocisto. Atingindo uma velocidade de 2 m/s e uma 
acelera 9 ao de 40.000 vezes a da gravidade, ele instantaneamente penetra na presa e injeta uma toxina paralisante. Um animal 
pequeno, desafortunado o suficiente para se aproximar de um dos tentaculos, e subitamente perfurado por centenas ou mesmo 
milhares de nematocistos e rapidamente imobilizado. Alguns filamentos de nematocistos podem penetrar a pele humana, 
resultando em sensa 96 es desde pequenas irrita 96 es a uma grande dor, ou mesmo a morte, dependendo da especie. Um 
nematocisto e uma arma minuscula assustadora, mas maravilhosa. 

s dois filos discutidos neste capitulo sao diblasticos (ver cladograma na contracapa), o que significa que eles tern duas 

camadas celulares embrionarias, o ectoderma e o endoderma, das quais as estruturas do adulto se desenvolvera As duas 
camadas sao produzidas quando o embriao se desenvolve de uma blastula com apenas uma camada em uma gastrula (ver 
Capitulos 8 e 9). Nos animais diblasticos adultos, a epiderme desenvolve-se do ectoderma, e o revestimento da cavidade 
intestinal, ou gastroderme, desenvolve-se do endoderma; esse piano corporeo esta em contraste marcante com aquele das 
esponjas adultas, emque nao ha camadas celulares nemuma cavidade gastrica. 

Um novo estagio de desenvolvimento, a gastrula 9 ao, caracteriza os diblasticos e produz as camadas de celulas dos 
animais adultos. As esponjas e placozoarios estao normalmente excluidos dos animais diblasticos. Entretanto, como 
mencionado no Capitulo 12, trabalhos sobre o desenvolvimento de esponjas sugerem que as camadas celulares de fato se 
desenvolvem nas larvas das esponjas, mas desaparecem quando os adultos se tornam um agregado de tipos de celulas 
diferentes nao organizados em camadas. A sequencia de desenvolvimento para os placozoarios nao e conhecida, mas alguns 
biologos consideram as duas camadas do adulto equivalentes aos derivados do ectoderma e endoderma. Assim, pode ser 
apropriado adicionar mais filos a categoria dos animais diblasticos se outros estagios, alem do adulto, forem considerados, ou 
se novas homologias forem estabelecidas. Atualmente, os filos diblasticos sao Cnidaria e Ctenophora, embora alguns possam 
argumentar que esses grupos contem membros triploblasticos (ver Capitulo 9). Os organismos adultos de ambos os grupos 
apresentam simetria radial oubirradial (ver Capitulo 9) e nao se observa cefaliza 9 ao. 

Os cnidarios conhecidos sao as anemonas-do-mar e aguas-vivas, e alguns leitores podem conhecer os ctenoforos como 
nozes-do-mar ou aguas-vivas-de-pente. Os animais gelatinosos estao aparecendo mais Ifequentemente nos ultimos anos a 
medida que suas popula 96 es causam impacto nos seres humanos. Os problemas causados por abundantes aguas-vivas incluem 
praias fechadas para banhistas, periodos de pesca reduzidos e redes de pesca, tomadas d’agua para dessaliniza 9 ao e tomadas 
d’ agua para usinas de energia bloqueadas ou entupidas sao exemplos desses efeitos. Esse grande numero deve-se a fatores 
abioticos, como ciclos solares, bem como a efeitos antropogenicos, como aquecimento dos oceanos, adi 9 ao de nutrientes, 
sobrepesca, que reduz a abundancia dos competidores e as redu 96 es diretas nas popula 96 es de predadores, como as 
tartarugas-de-couro. 

FILO CNIDARIA 

O filo Cnidaria (Gr. knide, irritante + E. aria [sufixo plural], como ou conectado com) e um grupo interessante, com mais de 
9.000 especies. O grupo inclui algumas das criaturas mais estranhas e encantadoras da natureza: hidroides ramificados 
parecidos com plantas; anemonas-do-mar parecidas com fiores; aguas-vivas; e os arquitetos do assoalho oceanico, os corais- 
comeos (gorgonias e outros) e os corais-petreos, cujos milhares de anos de constru 9 ao de edificios calcarios produziram os 
grandes recifes e ilhas de coral (adiante). 


O nome do filo vemdas celulas chamadas cnidocitos, as quais podemconter organelas (cnidas) caracteristicas do filo. O 
tipo mais comum de cnida e o nematocisto, descrito no ensaio de abertura. Apenas os cnidarios produzemos cnidocitos, mas 
alguns ctenoforos, moluscos e platelmintos ingerem os hidroides e passam a portar os nematocistos, estocando e usando essas 
celulas urticantes para a sua propria defesa. 

Os cnidarios sao um grupo antigo, com a historia fossil mais antiga que qualquer outro animal, alcan 9 ando mais de 700 
milhoes de anos atras. Eles estao distribuidos por todos os habitats marinhos, e alguns poucos habitam a agua doce. Os 
cnidarios sao encontrados abundantemente em habitats marinhos de aguas rasas, especialmente em temperaturas mais quentes 
e regioes tropicais. Nao ha nenhuma especie terrestre. Os hidroides coloniais sao normalmente encontrados presos as conchas 
de moluscos, rochas, pilastras e outros animals de aguas costeiras rasas, mas algumas especies vivem em grandes 
profundidades. As medusas flutuantes e livre-nadantes sao encontradas no mar aberto e em lagos, Ifequentemente longe da 
costa. Os animals como a caravela-do-mar e Velella (L. velum, veu + ellus, sufixo diminutivo) tern flutuadores ou velas por 
meio dos quais sao levadas pelo vento. Embora eles sejam principalmente sesseis ou, na melhor das possibilidades, de 
locomo 9 ao lenta ou de nata 9 ao lenta, os cnidarios sao predadores bastante eficientes, inclusive de organismos que sao muito 
mais rapidos e mais complexos. 

Os cnidarios as vezes vivem em simbiose com outros animals, Ifequentemente como comensais em conchas ou outras 
superficies de seus hospedeiros. Certos hidroides (Eigura 13.1) e anemonas-do-mar geralmente vivem sobre conchas de 
gastropodes, as quais sao habitadas por paguros ermitoes, provendo aos paguros alguma prote 9 ao contra os predadores. As 
algas Ifequentemente vivem como mutualisticas em tecidos de cnidarios, notavelmente em algumas hidras de agua doce e 
corals construtores de recifes. Apresen 9 a das algas em corals construtores de recifes limita a ocorrencia dos recifes de coral 
a aguas relativamente rasas e claras, onde ha luz suficiente para as exigencias fotossinteticas das algas. Esses tipos de corals 
sao um componente essencial dos recifes de coral e os recifes sao habitats extremamente importantes para muitas outras 
especies de invertebrados e vertebrados em aguas tropicais. Os recifes de coral serao mais discutidos adiante. 

Embora muitos cnidarios tenhampouca importancia economica, os corals construtores de recifes const!tuem uma exce 9 ao 
importante. Os peixes e outros animals associados aos recifes proveem quantidades significativas de alimento para os seres 
humanos, e os recifes tern valor economico como atra 96 es turisticas. O coral precioso e utilizado emjoias e ornamentos, e as 
rochas coralineas servempara constru 96 es. 

Quatro classes de Cnidaria eram tradicionalmente reconhecidas (Eigura 13.2): os Hydrozoa (a classe com maior 
varia 9 ao, incluindo hidroides, corais-de-fogo, caravelas-do-mar e outros), os Scyphozoa aguas-vivas “verdadeiras”), os 
Cubozoa (aguas-vivas cubicas) e os Anthozoa (maior classe, incluindo as anemonas-do-mar, corais-petreos, corais-moles e 
outros). Uma quinta classe, os Staurozoa, foi proposta porque as filogenias recentes mostram que as estauromedusas nao 
pertencem aos Scyphozoa. Esses animals estranhos nao formam uma medusa livre-nadante, mas o corpo do polipo tern uma 
regiao na forma de medusa emseu apice (ver adiante). 

Forma e fun^ao 

Dimorfismo epolimorfismo em cnidarios 

Um dos mais interessantes - e por vezes mais enigmaticos - aspectos desse filo e o dimorfismo exibido por muitos de seus 
membros. Todas as formas de cnidarios se encaixamemumdentre dois tipos morfologicos (dimorfismo): um polipo, ou forma 
hidroide, o qual e adaptado a uma vida sedentaria ou sessil, e uma medusa, ou forma de agua-viva, que e adaptada para uma 
existencia fiutuante ou livre-nadante (Eigura 13.3). O nome comum “agua-viva” esta amplamente sendo substituido pelo termo 
“gelatinoso” ou “gelatina-do-mar”. 
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Figura 13.1 A. Urn paguro ermitao com sous cnidarios mutualisticos. A concha e coberta por polipos do 
hidrozoario Hydractinia symbiolongicarpus. O paguro obtem dos cnidarios urn pouco de protegao contra a 
predagao e os cnidarios obtem urn transporte gratuito e pedagos de alimentos que sobram das refeigoes de seu 
hospedeiro. B. Porgao de uma colonia de Hydractinia, mostrando os tipos de zooides e o estolao (hidrorriza) do 
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Figure 13.2 Cladograma mostrando relagoes hipoteticas de classes de cnidarios com alguns dos caracteres 




























derivados compartilhados (sinapomorfias) indicados. As relagoes sao de acordo com os dados de Collins et al. 
(2006, Syst. Biol. 55: 97-115). As sinapomorfias sao adaptadas de Brusca e Brusca (1990, Invertebrates. 
Sunderland, Massachusetts, Sinauer Associates, Inc.). 

Caracteristicas dofilo Cnidaria 

• Cnidodtos presentes, tipicamente abrigando organelas urticantes chamadas nematodstos 

• Completamenteaquaticos, algunsdeagua doce, masa maioria marinha 

• Simetria radial ou simetria birradial ao redor de um eixo longitudinal com extremidades oral e aboral, sem cabe^a definida 

• Dois tipos de individuos, polipos e medusas 

• Corpo doadulto com duas camadas (diblastko), com a epiderme e a gastroderme derivadas do ectoderma e endoderma embrionarios, respectivamente 

• Mesogleia, uma matriz extracelular ("gelatinosa") localizada entre as camadas corporeas; a quantidade de mesogleia e variavel; mesogleia com celulas e 
tecido conjuntivo originado do ectoderma em alguns 

• Cavidade digestiva incompleta chamada cavidade gastrovascular; frequentemente ramificada ou dividida por septos 

• Digestao extracelular em uma cavidade gastrovascular e digestao intracelular nas celulas gastrodermicas 

• Tentaculos extensiveis geralmente ao redor da boca ou regiao oral 

• Contra^es musculares via celulas epitelio-musculares, as quaisformam uma camada externa de fibras longitudinals na base da epiderme e uma camada 
interna de fibras circulares na base da gastroderme; modifica^es desse piano nas medusas de hidrozoarios (fibras musculares ectodermicas independences) e 
outroscnidarios complexes 

• Orgaosdossentidosincluem estatocistos bem desenvolvidos(6rgaodeequilibrio) eocelos(6rgaosfotossensiveis); olhos complexes em membrosdeCubozoa 

• Rede nervosa com sinapses simetricas e assimetricas; conduce difusa; dois aneis nervosos nas medusas de hidrozoarios 

• Reproduce assexuada por brotamento (em polipos) forma clones e colonias; algumas colonias exibem polimorfismo^ (tipos de polipos diferentes em uma 
mesma colonia) 

• Reproduce sexuada por gametasem todas as medusas e alguns polipos; monoicosou dioicos; clivagem indeterminada holoblastica; forma larval planula 

• Sem sistema excretor ou respiratorio 

• Sem cavidade celomatica 

' Note que o polimorfismo aqui se refere a mais de uma forma estrutural de individuo dentro de uma mesma especie, em contrapospo ao uso da palavra em 
genetica (Capitulo 6), na qual se refere as diferentes formas de alelo de um gene em uma populate. 

Superficialmente, o polipo e a medusa parecem ser muito diferentes, mas na realidade cada um reteve o piano corporeo 
saculiforme basico para o filo (Figura 13.3). Uma medusa e essencialmente um polipo solto, com a porgao tubular alargada e 
achatada emuma forma de sino. 

Polipos, A maioria dos polipos tern os corpos tubulares. Uma boca cercada por tentaculos define a extremidade oral do corpo. 
A boca leva a uma cavidade intestinal em fimdo cego, a cavidade gastrovascular (Figura 13.3). A extremidade aboral esta 
geralmente fixa a um substrata por um disco pedal ou outro dispositivo. 











Tipo medusa 



Tipo polipoide 

Figura 13.3 Comparagao entre os tipos polipoide e medusa de individuos. 

Os polipos podemse reproduzir assexuadamente por brotamento, fissao ou laceragao pedal. No brotamento, umbotao de 
teeido forma-se na lateral de umpolipo existente e desenvolve uma boea funcional e tentaculos (Figura 13.14). Se umbroto se 
separa do polipo que o gerou, umclone e formado. Se umbroto permanece ligado ao polipo que o gerou, uma colonia formar- 
se-a e os alimentos poderao ser compartilhados atraves de uma cavidade gastrovascular comum (Figuras 13.1 e 13.7). Os 
polipos que nao brotam sao solitaries; os polipos que brotam sao clonais ou coloniais. A distingao entre colonias e clones e 
pouco clara quando uma colonia se fragmenta. 

Uma cavidade gastrovascular compartilhada permite a especializagao dos polipos. Muitas colonias incluem varies 
polipos morfologicamente distintos, cada um deles especializado em determinada fungao, como alimentagao, reprodugao ou 
defesa (Figura 13.1). Tais colonias exibem polimorfismo (nao confundir como use emgenetica de populagoes desse termo, 
introduzido no Capitulo 6). O polimorfismo ocorre quando um unico genotipo pode expressar mais do que uma forma do 
corpo, por exemplo, quando um individuo produz assexuadamente outros individuos com diferentes morfologias. Na classe 
Hydrozoa, polipos de alimentagao, ou hidrantes, sao facilmente distinguidos dos polipos reprodutivos, ou gonangios, pela 
ausencia de tentaculos nos gonangios. Gonangios normalmente produzem medusas. 

Outros metodos de reprodugao assexuada nos polipos sao a fissao, em que um individuo se divide ao meio como se um 
lado do polipo se afastasse do outre lado, ou laceragao pedal, em que o teeido rasgado a partir do disco pedal se transforma 
em minuscules polipos novos. A laceragao pedal e a fissao sao comuns em anemonas-do-mar na classe Anthozoa. 

Medusas. As medusas sao geralmente livre-nadantes e tern o corpo na forma de guarda-chuva ou de sine (Figuras 13.3 e 
13.10). Bias Ifequentemente exibem uma simetria tetramera, emque as partes do corpo estao organizadas emquartetos. A boea 
e geralmente central no lado concave (subumbrelar) e pode ser projetada para baixo nos lobes Ifisados que se estendem 
razoavelmente em relagao a umbrela ou sine (Figura 13.17). Os tentaculos se estendem para fora do bordo do sino. As 
medusas tern estruturas sensoriais para orientagao (estatocistos) e para a recepgao luminosa (ocelos). As informagoes 
sensoriais sao integradas com uma resposta motora por um and nervoso na base do sino; dois desses aneis ocorrem nas 
medusas dos hidrozoarios (Figura 13.11). 

As medusas da classe Scyphozoa sao, Ifequentemente, chamadas de cifomedusas, enquanto aquelas da classe Hydrozoa 
sao hidromedusas. As hidromedusas diferem das cifomedusas pela presenga de um veu, uma dobra em forma de prateleira do 
teeido do fundo do sino que se estende para dentro do sino. Reduzindo a area de segao transversal da parte inferior do sino 












(Figura 13.11), o veuaumenta a velocidade de salda de agua do sino, fazendo comque cada pulsa 9 ao seja mais eficiente. 

ados de vida 

No ciclo de vida dos cnidarios, os polipos e as medusas desempenham papeis diferentes. A sequeneia partieular das formas 
no cielo de vida varia entre as classes de cnidarios, mas, de maneira geral, um zigoto desenvolve-se cm uma larva planula 
movel. A planula assenta-se sobre uma superficie dura e metamorfoseia-se em um polipo. O polipo pode produzir outros 
polipos assexuadamente, mas em algum momento acaba por produzir uma medusa livre-nadante por reprodu^ao assexuada 
(Figuras 13.7 e 13.19). Os polipos produzem as medusas por meio de brotamento, ou por outros metodos especializados, 
como a estrobila^ao (ver adiante). As medusas se reproduzem sexuadamente e sao dioicas. 

Um ciclo de vida que contem tanto um polipo fixo como uma medusa nadante permite aos organismos ocupar tanto os 
ambientes pelagicos (aguas abertas) quanto bentonicos (fundo). Esses ciclos de vida ocorrem em aguas-vivas-verdadeiras da 
classe Scyphozoa, em que as medusas sao grandes e conspicuas, e os polipos sao tipicamente diminutos. A maioria dos 
hidroides da classe Hydrozoa tambem apresenta uma fase de polipo sessil, que muitas vezes e colonial, e uma fase de medusa 
pelagica. 

No entanto, existem muitas varia 96 es sobre o padrao tipico. Em alguns hidrozoarios, a colonia de polipos nao e sessil, 
mas vagueia por toda a superficie do oceano. Acaravela, Physalia, e um desses vagantes, utilizando um polipo infiado como 
se fosse uma boia fiutuante cheia de gas (ver Figura 13.15). Outras colonias sao conjuntos de polipos e medusas, nos quais os 
sinos pulsantes impulsionam a colonia atraves da agua. 

Em varios ciclos de vida nao ha medusas. Os antozoarios sao uma linhagem que, provavelmente, se separou a partir de 
um ancestral dos cnidarios antes que o outro ramo tivesse a evolu 9 ao da medusa (Eigura 13.2), mas outros cnidarios, incluindo 
a Hydra, provavelmente perderam a medusa secundariamente. O mecanismo da perda na Hydra nao e claro, mas, em outros 
hidrozoarios, um padrao de perda pode ser inferido a partir de uma compara 9 ao das formas modernas. A maioria dos 
hidrozoarios libera medusas que, mais tarde, produzem os gametas, mas algumas formas geram medusas sem libera-las da 
colonia. Os gametas, entao, se formamnas gonadas ounessas medusas que ficamretidas nas colonias de polipos. Em algumas 
especies, apenas uma fase curta na forma de copo rodeia as gonadas (Figura 13.9), em outras as gonadas se desenvolvem na 
colonia de polipos sem vestigios de um corpo medusoide. Esses organismos provavelmente representam uma forma extrema 
de reten 9 ao e redu 9 ao da medusa. 

Parede corporea 

O corpo de um cnidario compreende uma epiderme externa, derivada do ectoderma, e uma gastroderme interna, derivada do 
endoderma, com uma mesogleia entre elas (Figura 13.3). A gastroderme reveste a cavidade gastrovascular e funciona 
principalmente na digestao. Nos polipos do hidrozoario solitario. Hydra, a camada epidermica contem varios tipos celulares 
(Figura 13.4), incluindo celulas epitelio-musculares, intersticiais, glandulares, sensoriais e nervosas (ver adiante), bemcomo 
cnidocitos (ver a seguir). O corpo dos cnidarios estende-se, contrai-se, curva-se e pulsa, tudo isso sem celulas musculares 
derivadas de um mesoderma verdadeiro. Em vez disso, as celulas epitelio-musculares compoem a maior parte da epiderme e 
servem tanto como cobertura como para contra 9 ao muscular (Figura 13.5). As bases da maioria dessas celulas estao 
estendidas paralelamente aos tentaculos ou ao eixo do corpo, e contem miofibrilas; elas formam o equivalente funcional de 
uma camada muscular longitudinal proxima a mesogleia. A contra 9 ao dessas fibrilas encurta o corpo ou os tentaculos. 
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Figura 13.4 A direita, a estrutura de uma celula urticante. Ao centre, uma porgao da parede do corpo de uma 
hidra. Os cnidocitos, que contem os nematocistos, surgem na epiderme a partir das celulas intersticiais. A 
esquerda, urn polipo de Hydra mostrando seu revestimento gastrovascular. 

A mesogleia situa-se entre a epiderme e a gastroderme e e presa a essas duas camadas (Figura 13.3). Ela e gelatinosa, e 
tanto as eelulas epidermicas eomo as gastrodermicas tern seus proeessos passando por ela. Em polipos, ela e uma camada 
eontlnua que se estende sobre o eorpo e os tentaeulos, mais espessa na porgao do peduneulo e mais delgada nos tentaeulos. 
Esse arranjo permite a regiao pedal resistir a uma grande tensao meeanica e da mais flexibilidade para os tentaeulos. 

A mesogleia ajuda a suportar o eorpo e age eomo um tipo de esqueleto elastico. Na classe Anthozoa, a mesogleia e 
substaneial e apresenta eelulas ameboides. A eamada da mesogleia tambem e muito espessa nas medusas de cifozoarios, e 
eontem eelulas ameboides e fibras. O sino da medusa tern uma eonsisteneia bem firme, apesar de a mesogleia ter entre 95 e 
96% de agua. A massa flutuante da gelatinosa mesogleia proporeiona a medusa o nome eomum de agua-viva. A mesogleia e 
muito mais fina nos sinos de hidromedusas, emque careee de eelulas ameboides ou fibras. 

Cnidocitos 


Como ressaltado no ensaio de abertura deste eapltulo, varies enidarios sao predadores muito efieientes de presas maiores e 

mais inteligentes do que eles mesmos. Essa predagao eficiente e posslvel gragas aos tentaeulos amplamente armados de um 

tipo eelular unieo, os eniddcitos (Eigura 13.4). Os eniddeitos originam-se de invaginagoes das eelulas eetodermieas (Figura 

13.4) e, em algumas formas, das eelulas endodermieas. Cada eniddcito produz ate 20 tipos de organelas distintas ehamadas 

cnidas (Figura 13.6), que sao disparadas a partir dessa celula. Durante seu desenvolvimento, um cnidocito e mais 

apropriadamente denominado umcnidoblasto. Uma vez que a cnida foi disparada, um cnidocito e absorvido e reposto. 

Superficle externa 
do corpo 

Celula 

epitello-muscular 
Celula 

neurossensorlal 

Base da celula 
epitello-muscular 
contendo miofibrilas 
contratels 

Celula nervosa 

Figura 13.5 Celulas epitelio-musculares e nervosas em hidra. 













Figura 13.6 A. Varies tipos de cnidas representados apos o disparo. Na parte inferior estao duas representagoes 
de urn tipo que nao perfura a presa, mas, em vez disso, a envolve como uma mola, capturando qualquer pequena 
parte da presa que esteja no caminho do filamento que se enovela. B. Cnidas disparadas e nao disparadas de 
Corynactis californica. 

Umtipo especial de cnida, o nematocisto (Figura 13.4), e usado para injetar uma toxina visando capturar a presa ou agir 
como defesa. Os nematocistos sao minusculas capsulas compostas por um material semelhante a quitina, e contem um tubo 
enrolado, o filamento, o qual e uma continuagao da extremidade afilada da capsula. Essa extremidade da capsula e coberta por 
uma tampa, ou operculo. O interior de um filamento nao disparado pode conter dardos minusculos, ou espinhos. Nemtodas as 
cnidas tern espinhos ou injetam veneno. Alguns tipos, por exemplo, nao penetram na presa, mas rapidamente se enovelam 
como uma mola apos disparados, agarrando e segurando qualquer parte da presa que seja detida pela mola (Figura 13.6). 
Cnidas adesivas geralmente nao disparampara a captura de alimento, mas sao usadas para adesao e locomogao. 

Exceto em Anthozoa, os cniddeitos sao equipados com uma estrutura semelhante a um gatilho, o cnidocilio, que na 
realidade e umcilio modificado. Os cniddeitos de antozoarios ternummecanorreceptor ciliar umpouco diferente. Em algumas 
anemonas-do-mar, e talvez em outros cnidarios, as pequenas moleculas organicas da presa dao o sinal aos mecanorreceptores, 
sensibilizando-os a Ifequencia de vibragao causada pela natagao da presa. A excitagao tatil faz o nematocisto disparar. 

O mecanismo de disparo do nematocisto e notavel. As evidencias indicam que o disparo e devido a uma combinagao de 
forgas tensionais geradas durante a formagao do nematocisto e de uma pressao osmdtica incrivelmente alta dentro do 
nematocisto; 140 atmosferas. Quando estimulados para o disparo, a alta pressao osmdtica interna faz com que a agua entre em 
alta velocidade na capsula. O operculo abre-se e a pressao hidrostdtica rapidamente crescente na capsula forga o filamento 
para o exterior com uma grande forga, virando-o do avesso conforme se exterioriza. Na extremidade final do filamento 
evertido, os espinhos estao expostos para o exterior como pequenas laminas de canivetes. Essa pequena mas maravilhosa 
arma entao injeta seu veneno quando penetra na presa. 


Note novamente a distin^o entre pressao osmotica e pressao hidrostatica (Capftulo 3). Ao nematodsto nunca e exigido de fato conter 140 atmosferas de pressao 









hidrostatica dentro de si; tal pressao hidrostatica ofaria explodir indubitavelmente. A medida que a agua invade a capsula durante a descarga, a pressao osmotica 
cai rapidamente, ao passo que a pressao hidrostatica aumenta rapidamente. 

Os nematocistos da maioria dos cnidarios nao sao prejudiciais aos seres humanos e, na pior das hipoteses, sao um 
ineomodo. Porem, as ferroadas de uma earavela (Figura 13.15) e de eertas aguas-vivas sao bastante dolorosas e, as vezes, 
perigosas (ver nota emdestaque mais adiante). 

Alimentafao e digestao 

Os polipos sao tipieamente earnlvoros, eapturam as presas eom seus tentaeulos, e as ingerem pela boea para ehegar a 
eavidade gastrovaseular para a digestao. Na Hydra, os tentaeulos sao oeos e as eavidades dos tentaeulos oomunieam-se eom a 
eavidade gastrovaseular. No interior da eavidade gastrovaseular, eelulas glandulares desearregam enzimas sobre o alimento 
para eome^ar a digestao extraeelular, mas a digestao intraeelular oeorre nas eelulas da gastroderme (ver adiante). 

Os polipos de uma eolonia de hidrozoario eapturam uma presa e eome 9 am sua digestao na boea. Eles entao passam um 
ealdo digestivo para a eavidade gastrovaseular eomum, onde a digestao intraeelular oeorre nas eelulas que revestem essa 
eavidade gastrovaseular (ver adiante). Nas hidromedusas, tanto os tipos de alimento eomo o sistema digestivo sao semelhantes 
aos dos polipos. No entanto, seu eorpo e orientado eom a boea virada para baixo, posieionada no eentro do sino; a boea 
eneontra-se no final de umtubo ehamado manubrio (Figura 13.11). 

As cifomedusas sao geralmente maiores que as hidromedusas, mas suas formas basieas sao semelhantes. Aborda da boea 
e estendida eomo um manubrio, geralmente eom quatro bra 90 S orais eom franjas, algumas vezes ehamados lobos orais, que 
sao usados na eaptura e ingestao de presas (Figura 13.19). 

Os polipos de antozoarios, eomo as anemonas-do-mar, sao eamivoros e alimentam-se de peixes ou de pratieamente 
qualquer outro animal de tamanho adequado. Eles podem expandir e estender os seus tentaeulos em busea de pequenos 
vertebrados e invertebrados, os quais eles dominam eom seus tentaeulos e nematoeistos e levam a boea. Algumas poueas 
espeeies alimentam-se de formas diminutas eapturadas por eorrentes eiliares, em vez de ingerirem presas grandes. Os eorais 
eomplementam sua nutri 9 ao por meio da eoleta de earboidratos de suas algas simbiontes (ver adiante). 

Rede nervosa 

A rede nervosa dos cnidarios e um dos melhores exemplos de um sistema nervoso difuso. Esse plexo de eelulas nervosas e 
encontrado tanto na base da epiderme eomo na base da gastroderme, formando duas redes nervosas interconectadas. Os 
processos dos nervos (axonios) terminam em outras eelulas nervosas nas sinapses ou em jun 96 es com eelulas sensoriais ou 
orgaos efetores (nematocistos ou eelulas epitelio-musculares). Os potenciais de a 9 ao dos nervos movem-se de uma celula para 
outra atraves da libera 9 ao de um neurotransmissor por pequenas vesiculas que estao em um lado da sinapse ou da jun 9 ao 
(Capitulo 33). A transmissao em mao unica entre eelulas nervosas em animals mais complexos e assegurada porque essas 
vesiculas ficam situadas somente emumdos lados da sinapse. Porem, as redes nervosas de cnidarios sao peculiares porque a 
maioria das sinapses tern vesiculas de neurotransmissores em ambos os lados, permitindo a transmissao pela sinapse em 
qualquer dire 9 ao. Outra peculiaridade dos nervos de cnidarios e a ausencia de qualquer material de isolamento (mielina) nos 
axonios. 

As eelulas da rede nervosa tern sinapses com eelulas sensoriais afiladas, que recebem os estimulos externos, e as eelulas 
nervosas tern sinapses com as eelulas epitelio-musculares e com os nematocistos. Junto com as fibras contrateis das eelulas 
epitelio-musculares, a combina 9 ao com a rede de eelulas nervosas sensoriais e frequentemente denominada eomo sistema 
neuromuscular, um importante marco na evolu 9 ao do sistema nervoso. Essa rede nervosa surgiu cedo na evolu 9 ao dos 
animals e nunca foi completamente perdida filogeneticamente. Os anelideos a possuem no sistema digestivo. No sistema 
digestivo de seres humanos, ela aparece eomo plexos nervosos na musculatura. Os movimentos peristalticos ritmicos do 
estomago e do intestino sao coordenados por essa contraparte da rede nervosa dos cnidarios (Capitulo 32). 

Os cnidarios nao tern um local com concentra 9 ao de eelulas nervosas que se aproxime de um sistema nervoso central. 
Porem, alguns pesquisadores argumentam que a rede nervosa e o sistema de aneis nas medusas de cnidarios sao tao efetivos 
eomo um sistema nervoso central no processamento e respostas a estimulos que chegamde todas as dire 96 es. Nas cifomedusas 
e nas medusas de cubozoarios, os nervos estao agrupados em orgaos sensoriais marginals, ehamados ropalios, que abrigam 
quimiorreceptores, estatocistos e, frequentemente, ocelos. As redes nervosas formam dois ou mais sistemas, incluindo um 


sistema de condu 9 ao rapida, para coordenar os movimentos natatorios, e um mais lento, para coordenar os movimentos dos 
tentaculos. Nas hidromedusas, dois aneis nervosos que estao na margem do sino sao formados pela concentra 9 ao da rede 
nervosa epidermica. Os aneis nervosos proeessam a informa 9 ao dos orgaos sensoriais e respondem por mudan 9 as da dire 9 ao 
da nata 9 ao, taxa de pulsa 9 ao e posi 9 ao dos tentaculos. 

Classe Hydrozoa 

A maioria dos Hydrozoa e de formas colonials e marinhas, e umciclo de vida tlpico inclui umpolipo assexuado e uma fase de 
medusa sexuada, como exemplificado pelos hidroides colonials marinhos, como Obelia (Gr. obelias, bolo arredondado). 
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Um hidroide tipico tern uma base, um pedunculo e um ou mais zooides terminals. A base pela qual o hidroide colonial se 
prende ao substrata e um estolao na forma de raiz, ou hidrorriza (Figura 13.1), a qual origina um ou mais ramos chamados 
hidrocaules. A parte celular viva do hidrocaule e um cenossarco tubular (Figura 13.7), composto de tres camadas tipicas dos 
cnidarios, que se estende ao redor do celenteron (cavidade gastrovascular). A cobertura protetora do hidrocaule e uma lamina 
quitinosa nao viva, ou perissarco. Presos ao hidrocaule estao os polipos individuals, ou zooides. A maioria dos zooides sao 
polipos de alimenta 9 ao, chamados hidrantes, ou gastrozooides. Eles podemser tubulares, na forma de garrafa ou vasiformes, 
mas todos tern uma boca terminal e um circulo de tentaculos. Em formas tecadas, como Obelia, o perissarco continua como 
uma ta 9 a protetora ao redor do polipo, que pode recolher-se para prote 9 ao (Eigura 13.7). Em outros, o polipo e atecado (nu) 
(Eigura 13.8). Emalgumas formas, o perissarco e umfilme imperceptivel e lino. 
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Figura 13.7 Cicio de vida de Obelia, mostrando a alternancia das fases de polipo (assexuado) e de medusa 
(sexuada). Obelia e um hidroide tecado; seus polipos, assim como seus ramos, sao protegidos por continuagoes 
de uma cobertura nao viva. 








Figura 13.8 Hidroides atecados. A. Ectopleura Integra, urn polipo solitario com hidrantes e gonoforos nus. B. 
Corymorpha e urn hidroide solitario que produz medusas livre-nadantes, cada uma com um unico tentaculo 
presente. 

Os hidrantes capturame ingeremas presas, como crustaceos minusculos, vermes e larvas, provendo assima nutri^ao para 
toda a colonia. Depois da digestao extracelular parcial em um hidrante, o conteudo digestive passa para a cavidade 
gastrovascular comum, onde e absorvido pelas celulas gastrodermicas, ocorrendo assim a digestao intracelular. 

A circula^ao dentro da cavidade gastrovascular e uma fun^ao da gastroderme ciliada, mas que tambem e ajudada por 
contra^oes ritmicas e pulsa^oes do corpo que acontecemnos hidroides. 

Os hidroides coloniais brotam novos individuos, aumentando assim o tamanho da colonia. Os novos polipos de 
alimenta^ao surgem por brotamento, e os brotos de medusa tambem surgem na colonia. Em Obelia, essas medusas brotam de 
um polipo reprodutivo chamado gonangio. As medusas jovens deixam a colonia como individuos livre-nadantes que 
amadureceme produzem gametas (ovulos e espermatozoides) (Figura 13.7). Emalgumas especies, a medusa permanece fixa a 
colonia e ai libera sens gametas. Em outras especies, as medusas nunca se desenvolvem e os gametas sao liberados pelos 
gonoforos masculino e feminino (Figura 13.9). A embriogenese do zigoto resulta em uma larva planula ciliada que nada 
durante um tempo. Entao, essa larva se anexa a um substrata para desenvolver-se emumpequeno polipo que dara origem, por 
brotamento assexuado, a uma colonia de hidroides, completando assim o ciclo de vida. 

As medusas de hidroides sao normalmente menores que as medusas de cifozoarios, variando entre 2 e 3 mm ate varies 
centimetros de diametro (Figura 13.10). Amargemdo sino projeta-se para dentro como uma prateleira, o veu, que fecha em 
parte o lado aberto do sino e e utilizado na nata^ao (Figura 13.11). As pulsa^oes musculares que alternadamente enchem e 
esvaziam o sino impelem o animal para Ifente, com o lado aboral primeiro, por meio de uma Ifaca “propulsao a jato”. Os 
tentaculos presos a margemdo sino sao ricos emnematocistos. 

A abertura da boca na extremidade do manubrio suspense leva a um estamago e quatro canals radiais que se conectam 
com um canal anelar ao redor da margem Esse canal anelar se conecta com os tentaculos ocos. Assim, a cavidade 
gastrovascular e continua desde a boca ate os tentaculos e a gastroderme reveste todo o sistema. A nutri^ao e semelhante 
aquela dos hidrantes. 

A rede nervosa esta normalmente concentrada em dois aneis nervosos localizados na base do veu. A margem do sino tern 
uma provisao de celulas sensoriais. Fla normalmente tambem tern dois tipos de orgaos sensoriais especializados: os 
estatocistos, que sao pequenos orgaos de equilibrio (Figura 13.1 IB) (ver tambem Capitulo 33), e os ocelos, que sao orgaos 






fotossensiveis. 

Os papeis desempenhados pelo ectoderma e o endoderma durante a forma 9 ao das hidromedusas foram investigados em 
uma especie {Podocoryne earned). Nesta, como e tipico para um hidrozoario, os brotos de medusa surgiram nas laterals dos 
gonangios por brotamento lateral. Esses botoes tern tres eamadas de celulas: ectoderma, endoderma e um derivado unico do 
ectoderma chamado de entocodio. Forgoes do entocodio diferenciam-se em musculos estriados e lisos. Musculos lisos 
adicionais no veu e nos tentaculos se originam do ectoderma. O leitor deve se lembrar que os cnidarios nao tern musculos 
verdadeiros derivados do mesoderma, e que usam celulas epitelio-musculares para a contra 9 ao dos polipos e das medusas nao 
hidrozoarios. Assim, a presen 9 a de musculos lisos e estriados nas medusas de hidrozoarios e surpreendente, bem como e a 
origem ectodermica desses musculos. Discutiremos a importancia potencial desse achado mais adiante. 
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Figura 13.9 Em alguns hidroides, como essa Tubularia crocea, as medusas sao reduzidas a um tecido gonadico 
e nao se separam. Essas medusas reduzidas sao conhecidas como gonoforos. 









Figura 13.10 A medusa-sino, Polyorchis penicillatus, estagio de medusa de polipo desconhecido anexado. 

Medusas de dgua doce 

A medusa de agua doee Craspedacusta sowberii (Figura 13.12) (ordem Hydroida) muito provavelmente evoluiu de aneestrais 
marinhos no Rio Yangtze, China. Provavelmente introduzida juntamente eom remessas de plantas aquatieas, essa interessante 
forma agora oeorre em muitas partes da Europa, por todos os EUA e em partes do Canada. As medusas podem atingir um 
diametro de 20 mm 

A fase de polipo desse animal e minuseula (2 mm) e temuma forma muito simples, semperissareo nemtentaeulos. Oeorre 
em eolonias eom alguns polipos. Por muito tempo nao foi reeonheeida a sua rela 9 ao eom a medusa, e o polipo era assim 
determinado por um nome proprio. Microhydra ryderi. Com base em sua rela 9 ao eom a medusa e na lei da prioridade, tanto 
polipo e medusa devemser ehamados de Craspedacusta (N. E. craspedon, veu, + Gr. kystis, bexiga). 

O polipo temtres metodos de reprodu 9 ao assexuada, eomo mostrado na Eigura 13.12. 

Hidra \ Hidrozodrio de dgua doce 

As hidras comuns de agua doee (Figura 13.13) vivemno lado inferior de folhas de plantas aquatieas emaguas limpas e Ifeseas 
de lagos e pequenos fluxos. A familia da hidra e eneontrada em todo o mundo, com 16 especies ocorrendo na America do 
Norte. Os membros dessa familia temsido bem estudados, e muito e sabido sobre seus habitos e piano corporeo. 
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Figura 13.11 Estrutura de Gonionemus. A. Medusa com organizagao tetramera tipica. B. Corte mostrando a 
morfologia. C. Porgao de urn tentaculo com sua almofada adesiva e cristas de nematocistos. D. Polipo minusculo, 
ou fase de hidroide, que se desenvolve a partir da larva planula. Eles podem produzir mais polipos por brotamento 
(frustulas) ou produzir brotos de medusa. 

















Figura 13.12 Cicio de vida de Craspedacusta, urn hidrozoario de agua doce. O polipo tern tres formas de 
reprodugao assexuada: por brotamento de novos individuos, que podem permanecer fixados ao individuo parental 
(formagao de colonia); por constrigao de larvas nao ciliadas semelhantes as planulas (frustulas), que podem 
deslocar-se e dar origem a novos polipos; e pela produgao de brotos de medusas que se desenvolvem em aguas- 
vivas sexuadas. 

O corpo de uma hidra pode estender-se ate um comprimento de 25 a 30 mm ou pode contrair-se em uma pequena massa 
gelatinosa. Trata-se de um tubo cilindrico com a extremidade aboral projetada em um pedunculo afilado, terminando emum 
disco basal (ou pedal) para fixagao. 

Alimenta^ao e digestao. As hidras alimentam-se de uma variedade de pequenos crustaceos, larvas de insetos e vermes 
anelldeos. Aboca, situada emuma elevagao conica denominada hipostomio, e cercada por 6 a 10 tentaculos ocos que, como o 
corpo, podem se estender enormemente quando o animal esta faminto. 

A boca abre-se na cavidade gastrovascular, que se comunica com as cavidades dos tentaculos. A hidra aguarda sua 
presa com os tentaculos estendidos (Figura 13.13). O organismo que e alimento, ao rogar seus tentaculos, pode ser arpoado 
por dezenas de nematocistos que o tornam impotente, embora possa ser maior que a hidra. Os tentaculos movem-se em diregao 
a boca, que lentamente se amplia. A boca, bem umedecida com secregoes mucosas, desliza sobre e ao redor da presa, 
engolindo-a totalmente. 










Figura 13.13 Hidra captura, com os nematocistos de sous tentaculos, uma pulga-d’agua imprudente. Essa hidra 
ja contem uma pulga d’agua previamente ingerida. 

No interior da cavidade gastrovascular, celulas glandulares despejam enzimas sobre o alimento. A digestao e 
extracelular, mas muitas particulas alimentares sao envolvidas por pseudopodes de eelulas nutritivo-mnsenlares da 
gastroderme, onde a digestao intraeelular oeorre. 

As celulas nutritivo-musculares sao geralmente eelulas eolunares alias e tern bases lateralmente estendidas que eontem 
miofibrilas. As miofibrilas estao dispostas emangulo reto emrela^ao ao eorpo ou ao eixo do tentaeulo, e assim formam uma 
eamada museular eireular. No entanto, essa eamada museular em hidras e muito fraea, e a extensao longitudinal do eorpo e 
tentaculos e alcan 9 ada, principalmente, pelo aumento do volume de agua na cavidade gastrovascular. A agua e trazida para 
dentro atraves da boca pelo batimento dos cilios das celulas nutritivo-musculares. Assim, a agua na cavidade gastrovascular 
funciona como um esqueleto hidrostatico. As celulas gastrodermicas em hidras verdes (Chlorohydra) (Gr. chloros, verde, + 
hydra, ummonstro mitico de nove cabe^as morto por Hercules) temalgas verdes (zooclorelas), que dao a cor a essas hidras. 
Trata-se, provavelmente, de um mutualismo simbiotico, porque as algas usam o dioxido de carbono da respira^ao da hidra 
para formar compostos organicos uteis para o hospedeiro. As algas recebem em troca, provavelmente, abrigo e outras 
necessidades fisiologicas. 

As celulas intersticiais estao espalhadas entre as bases das celulas nutritivas. Bias se transformam em outros tipos de 
celulas, quando a necessidade surge. 

Os cnidocitos nao estao presentes na gastroderme. 

Epiderme, A eamada epidermica contem celulas epitelio-musculares, glandulares, cnidocitos, sensoriais e nervosas. As 
celulas epitelio-musculares compoem a maior parte da epiderme e servem igualmente como cobertura e contra^ao muscular 
(Figura 13.5). As bases da maioria dessas celulas estao estendidas paralelamente aos tentaculos ou ao eixo do eorpo, e contem 
miofibrilas, formando assim uma eamada muscular longitudinal proxima a mesogleia. A contra 9 ao dessas fibrilas encurta o 
eorpo ou os tentaculos. 

As celulas intersticiais sao celulas-tronco indiferenciadas encontradas entre as bases das celulas epitelio-musculares. A 
diferencia 9 ao das celulas intersticiais produz cnidoblastos, celulas sexuais, brotos, celulas nervosas e outras, mas geralmente 
nao produz celulas epitelio-musculares (as quais reproduzema si mesmas). 

As celulas glandulares sao celulas alias localizadas ao redor do disco basal e da boca, que secretam uma substancia 
adesiva para aderencia e, as vezes, uma bolha de gas para fiutua 9 ao (Figura 13.4). 

Os cnidocitos ocorrem em toda a epiderme. As hidras temtres tipos funcionais de cnidas; aquelas que penetramna presa 
e injetam veneno (penetrantes, Figura 13.4), aquelas que envolvem e emaranham a presa (volventes) e aquelas que secretam 
uma substancia adesiva utilizada para locomo 9 ao e adesao (glutinantes). 

As celulas sensoriais espalham-se entre as outras celulas epidermicas, especialmente proximas a boca e tentaculos e no 
disco basal. A extremidade livre de cada celula sensorial tern um fiagelo que e o receptor sensorial para os estimulos 
quimicos e tateis. Aoutra extremidade ramifica-se em processes finos que fazem sinapses com celulas nervosas. 


As celulas nervosas da epiderme sao geralmente multipolares (tern muitos processes), embora, em alguns cnidarios, as 
celulas possam ser bipolares (com dots processes). Seus processes (axonios) formam sinapses com as celulas sensoriais, 
outras celulas nervosas, celulas epitelio-musculares e cnidocitos. Existem tanto sinapses de mao unica (morfologicamente 
assimetricas) como de mao dupla com outras celulas nervosas. 

Reprodu^ao, As hidras reproduzem-se sexuada e assexuadamente. Na reprodu 9 ao assexuada, brotos aparecemcomo extrusoes 
da parede do corpo e desenvolvem-se em hidras jovens que, eventualmente, se separamdo indivlduo parental. Amaioria das 
especies e dioica. As gonadas temporarias (Figura 13.14) normalmente aparecem no outono, estimuladas pelas temperaturas 
mais baixas e, talvez, tambem por uma aera 9 ao reduzida das aguas paradas. Os testlculos e ovaries, quando presentes, 
aparecem como proje 96 es arredondadas sobre a superficie do corpo (Figura 13.14). Os ovules no ovario geralmente 
amadurecemumde cada vez e sao fertilizados pelo esperma liberado na agua. 



Figura 13.14 Hidra com broto em desenvolvimento e ovario. 

Os zigotos sofremuma clivagem holoblastica para formar uma blastula oca. A parte interna da blastula sofre delamina 9 ao 
para formar o endoderma, e a mesogleia e formada entre o ectoderma e o endoderma. Flm cisto forma-se ao redor do embriao 
antes de ele se desprender da mae, permitindo que sobreviva durante o inverno. As hidras jovens eclodem na primavera 
quando o tempo e favoravel. 

Outros hidrozodrios 

Os membros das ordens Siphonophora e Chondrophora estao entre os Hydrozoa mais especializados. Eles formam colonias 
polimorficas que nadam ou flutuam e contem varies tipos de medusas e polipos modificados. 

Ha varies tipos de individuos polipoides. Os gastrozooides sao os polipos alimentadores, comumunico tentaculo longo 
que surge da base de cada um Alguns desses tentaculos urticantes longos tornam-se separados do polipo de alimenta 9 ao e sao 
chamados dactilozooides, ou tentaculos Pescadores. Esses tentaculos paralisam as presas e as trazem aos polipos de 
alimenta 9 ao. Entre os individuos medusoides modificados estao os gonoforos, os quais sao pouco mais que sacos que contem 
ovaries outesticulos. 

Physalia {Gr. physallis, bexiga), a caravela-do-mar (Figura 13.15), e uma colonia com um flutuador arco-iris emtons de 
azul e cor-de-rosa, que a transporta ao longo das aguas de superficie dos mares tropicais. Muitas sao sopradas as praias na 
costa oriental dos ELIA. Os tentaculos longos e graciosos, na realidade zooides, estao carregados com nematocistos e sao 
capazes de infligir ferroadas dolorosas. Acredita-se que o flutuador, denominado pneumatoforo, tenha se expandido a partir 
do polipo larval original. Ele contem umsaco que surge da parede corporal e esta preenchido por umgas semelhante ao ar. O 
flutuador age como um tipo de provedor para gera 96 es futuras de individuos que brotam dele e ficam nele pendurados, 
suspensos na agua. Alguns sifonoforos, como Stephalia e Nectalia, tern sinos natatorios alem de um flutuador. 




Figura 13.15 Lima colonia da caravela-do-mar, Physalia physalis (ordem Siphonophora, classe Hydrozoa). As 
colonias frequentemente vagueiam nas praias ao Sul dos EDA, onde representam urn perigo para os banhistas. 
Cada colonia de tipos de medusa e polipo esta integrada para agir como urn unico individuo. Ate 1.000 zooides 
podem ser encontrados em uma colonia. Os nematocistos secretam uma neurotoxina poderosa. 

As especies invasoras criam problemas para os ecossistemas existentes em todo o mundo. Os invasores aquaticos, em geral, atingem novos habitats atraves da 
descarga de agua de lastro de navios transoceanicos. Os biologos pensavam que poucos cnidarios pelagicos invadiriam dessa maneira, porque a captagao da agua de 
lastro e descarga prejudicaria as frageis medusas. No entanto, Turritopsis dohmii, urn hidrozoario com uma distribuigao mundial, demonstra o potencial 
surpreendente de evolu^o adaptativa do cicio de vida. As medusas danificadas ou famintas dessa especie nao morrem; em vez disso, elas se transdiferenciam em 
cistos bentonicos altamente resistentes que contem tecido vivo. Os cistos sao depositados em novas localidades, abrindo-se para liberar pequenos polipos, que 
comegam o cicio de vida de novo. Amostras geneticas mostram que populates dessa especie estreitamente aparentadas agora ocorrem em partes bastante 
separadas do mundo. 

Outros hidrozoarios secretam esqueletos calcarios maci 90 S que se assemelham aos corais verdadeiros (Figura 13.16). 
Eles as vezes sao denominados hidrocorais. 

Classe Scyphozoa 

A classe Scyphozoa (Gr. skyphos, ta 9 a) inclui a maioria das aguas-vivas maiores. Alguns cifozoarios, como Cyanea (Gr. 
kyanos, substancia azul-escura), podematingir umdiametro do sino que excede os 2 me tentaculos com60 a 70 mde extensao 
(Figura 13.17), mas a maioria varia de 2 a 40 cm de diametro. A maioria flutua ou nada no mar aberto, algumas ate mesmo a 
profundidades de 3.000 m. O movimento e provide por pulsa 96 es ritmicas do sino. 

Os sinos das diferentes especies variam desde uma forma rasa de pires ate um capacete fundo ou forma de cuia, mas um 
veu nunca esta presente. Os tentaculos ao redor do sino, ou umbrela, podem ser numerosos ou poucos, e curtos, como em 
Aurelia (L., aurum, ouro; Figura 13.18), ou longos, como emCyanea. Amargemda umbrela e lobada, normalmente com cada 
entalhe, ou n 6 , com um par de lobulos ou abas, e enbe eles ha um 6 rgao dos send dos denominado ropalio (tentaculocisto). 
Aurelia tern 8 desses entalhes. Alguns cifozoarios tern 4, outros 16. Cada ropalio e arredondado e contem um estatocisto oco, 
utilizado para equilibrio, e um ou dots poros forrados com epitelio sensorial. Em algumas especies, os ropalios tambem tern 
ocelos. 

O sistema nervoso em cifozoarios e uma rede nervosa, com uma rede subumbrelar, que controla as pulsa 96 es do sino, e 
outra rede mais difusa, que conbola as rea 96 es locais como alimenta 9 ao. 

Os tentaculos, manubrio e, frequentemente, toda a superftcie do corpo sao bem supridos de nematocistos que podem 
ocasionar ferroadas dolorosas. Porem, a fun 9 ao primaria dos nematocistos dos cifozoarios nao e atacar os seres humanos, mas 









sim paralisar os animais que servem como presa, os quais sao transportados aos lobos orais por outros tentaculos ou 
dobrando-se a margemdo sino. 



Figura 13.16 Esses hidrozoarios formam esqueletos calcarios que se assemelham aos dos corais verdadeiros. A. 
Stylaster roseus (ordem Stylasterina) geralmente acontece em cavernas e fendas nos recites de coral. Essas 
frageis colonias se ramificam em urn unico piano e podem ser brancas, rosa, roxas, vermelhas ou vermelhas com 
as pontas brancas. B. Especies de Millepora (ordem Milleporina) formam colonias ramificadas ou flabeliformes e, 
frequentemente, crescem sobre o esqueleto corneo das gorgonias (Figura 13.34), como mostrado aqui. Elas tern 
uma quantidade generosa de nematocistos poderosos que produzem uma sensagao de queimadura na pele 
humana, ganhando justamente o nome comum de coral-de-fogo. A foto inserida mostra os tentaculos estendidos. 

A boca e centralizada no lado da subumbrela. O manubrio normalmente forma quatro bravos orais com frisos que sao 
utilizados para captura e ingestao da presa. A boca leva a um estomago. 

Internamente, estendendo-se para fora do estomago dos cifozoarios, ha quatro bolsas gastricas nas quais a gastroderme se 
estende infer!ormente em pequenas projegoes, semelhantes a tentaculos, chamadas filamentos gastricos. Esses filamentos 
estao cobertos com nematocistos para paralisar qualquer presa que ainda possa estar all se debatendo. Os filamentos gastricos 
estao ausentes nas hidromedusas. Umcomplexo sistema de canais radiais ramifica-se a partir das bolsas ate um canal anelar 
na margem, e forma uma parte da cavidade gastrovascular. 





Aurelia, a familiar “agua-viva-de-lua” (Figura 13.18), alimenta-se de pequenos animais planctonicos. Suas medusas, de 7 
a 10 cm de diametro, sao comuns em aguas ao largo das costas leste e oeste dos EUA. O sino tern tentaculos relativamente 
curtos, nao utilizados para a captura de alimento. Os itens alimentares sao capturados no muco da superficie umbrelar, e sao 
levados a “bolsas alimentares” na margem da umbrela por meio de cilios. Desse local, lobos orais ciliados levam o alimento 
a cavidade gastrovascular. Os cilios na camada da gastroderme mantem uma corrente d’agua para movimenta 9 ao, trazendo 
alimento e oxigenio ao estomago e expelindo os restos. 


Figura 13.17 Uma agua-viva gigantesca, Cyanea capillata (ordem Semaeostomeae, 
especie do Atlantico Norte, Cyanea, alcanga urn diametro do sino que excede os 2 m. 
Pescadores como a “gordura-de-mar”. 
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Figura 13.18 A medusa de Aurelia aurita (classe Scyphozoa) tern distribuigao cosmopolita. Ela se alimenta de 
organismos planctonicos capturados pelo muco disposto sobre sua umbrela. 

Os sexos sao separados, com gonadas localizadas nas bolsas gastricas. A fertilizagao e interna, com os espermatozoides 





sendo levados por correntes ciliares ate dentro da bolsa gastrica da femea. Os zigotos podem se desenvolver na agua do mar 
ou ser incubados em dobras dos bra 90 S orais. A larva planula ciliada torna-se aderida e desenvolve-se em um cifistoma, uma 
forma semelhante a hidra (Figura 13.19) que pode brotar e prodnzir polipos clonais. Por um processo de estrobila^ao, o 
cifistoma de Aurelia produz uma serie de brotos em forma de pratos, efiras, e e assim denominado um estrobilo (Figura 

13.19) . Quando as efiras se desprendem, elas crescemate se tornaremaguas-vivas maduras. 

O ciclo de vida que foi descrito e tipico dos cifozoarios, mas ha alguma varia^ao dentro da classe. Emalgumas especies, 
a larva se desenvolve diretamente emuma medusa, e o estagio de polipo esta ausente. 

Os cifozoarios Cassiopeia e Rhizostoma tambem exibem formas corporeas diferentes. Os que visitam a Florida 
Ifequentemente notamuma medusa que esta de “cabe 9 a para baixo”. Cassiopeia (L. a rainha mitica da Etiopia) e normalmente 
encontrada deitada sobre suas “costas” em lagunas rasas, em contraste com o habito nadador que e usual das medusas. Ela 
tambem tern uma boca pouco usual, bastante ramificada. Uma forma de boca semelhante pode ser vista em Rhizostoma (Gr. 
rhiza, raiz, + stoma, boca), de aguas mais Ifias. Ambos os animais pertencem a um grupo de cifozoarios sem tentaculos na 
margemda umbrela e com uma estrutura caracteristica de bra 90 S orais. Durante o desenvolvimento, as extremidades dos lobos 
orais dobram-se e fundem-se, formando canais (canais braquiais ou dos bra 90 s), que se tornam altamente ramificados. Esses 
canais abrem-se a superficie em intervalos Ifequentes atraves de poros chamados “bocas”; a boca original e obliterada na 
fusao dos lobos orais. Os organismos planctonicos aprisionados no muco dos bra 90 S orais com Ifisos sao transportados por 
meio de cilios as bocas e, entao, para cima nos canais braquiais ate a cavidade gastrica. A margem da umbrela de Cassiopeia 
contrai-se aproximadamente 20 vezes por minuto, criando correntes de agua para trazer o plancton em contato com o muco e 
nematocistos de sens lobos orais. Sens tecidos sao abundantemente providos de dinofiagelados simbioticos (Capitulo 11) 
(zooxantelas). Como elas ficam expostas ao sol nas aguas rasas, Cassiopeia lembra, de varias maneiras, grandes fiores. 
Classe Staurozoa 

Os animais dessa classe sao comumente chamados de estauromedusas e eram anteriormente considerados como cifozoarios 
incomuns, mesmo que seu ciclo de vida nao incluisse uma fase de medusa. O corpo do polipo solitario e peduncular (Figura 

13.20) e utiliza um disco adesivo para fixar-se as algas e outros objetos do fundo do mar. A parte de cima do polipo lembra 
uma medusa, embora interpreta 96 es anteriores descrevam que o fundo da “medusa” se assemelharia a um polipo. A parte de 
cima do polipo tern oito extensoes (“bra 90 s”) que rodeiam a boca, e cada bra 90 termina em conjuntos de tentaculos. Os 
polipos se reproduzem sexualmente. As planulas nao sao nadadoras e desenvolvem-se diretamente emumnovo polipo. 
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Figura 13.19 Cicio de vida de Aurelia, uma medusa de cifozoarios marinhos. 


Figura 13.20 Thaumatoscyphus hexaradiatus e urn exempio da classe Staurozoa. 















Classe Cubozoa 

Os Cubozoa foram considerados ate recentemente uma ordem (Cubomedusae) de Scyphozoa. A medusa e a forma 
predominante (Figura 13.21); o polipo e ineonspleuo e, na maioria dos easos, deseonheeido. Algumas medusas de eubozoarios 
podem atingir ate 25 em de altura, mas a maioria tern eerea de 2 a 3 em Os sinos sao quase quadrados em um eorte 
transversal. Um tentaeulo ou um grupo de tentaeulos e eneontrado em eada eanto do quadrado na margem do sino. A base de 
eada tentaeulo e difereneiada em uma lamina endureeida e aehatada ehamada pedalio (Figura 13.21). Os ropalios estao 
presentes, eada um eom seis olhos e outros orgaos dos sentidos adieionais. Ha duas eopias de eada umdos tres tipos de olhos: 
duas formas de oeelos e um olho sofistieado na forma de uma eamera, eom cornea e lentes celulares. A margem da umbrela 
nao e lobulada, e a borda subumbrelar dobra-se para dentro para formar um velario. O velario funciona como o veu das 
medusas dos hidrozoarios, aumentando a eficiencia nadatoria, mas ele difere estruturalmente. As cubomedusas sao nadadoras 
vigorosas e predadoras vorazes, alimentando-se principalmente de peixes em areas proximas a costa, como manguezais. As 
ferroadas de algumas especies podem ser fatais aos seres humanos. 



Figura 13.21 Carybdea, uma medusa dos eubozoarios. 

O ciclo de vida completo e conhecido apenas para uma especie, Tripedalia cystophora (L. tri, tres + Gr. pedalion, 
leme). O polipo e minusculo (1 mm de altura), solitario e sessil. Os novos polipos brotam lateralmente, separam-se e saem 
rastejando. Os polipos nao produzem efiras, mas se metamorfoseiam diretamente em medusas. 

Chironex flecked (Gr. cheir, mao+ nexis, nadando) e uma grande cubomedusa conhecida como a vespa-do-mar. Suas ferroadas sao bastante perigosas, as vezes fatais. 

A maioria das fatalidades foi relatada para as aguas australianas tropicais, normalmente apos ferroadas bastante maeps. As testemunhas descrevem as vitimas 
como estando cobertas com "metros e metros de um fio molhado e pegajoso". As ferroadas sao muito dolorosas e a morte, se vier a ocorrer, acontece em uma 
questao de minutos. Se nao ocorrer a morte dentro de 20 min apos as ferroadas, a completa recupera^o e provavel. 

Classe Anthozoa 

Os antozoarios, ou “animais-flor”, sao polipos com uma aparencia de flor (Figura 13.22). Nao ha nenhuma fase de medusa. Os 
Anthozoa sao todos marinhos e sao encontrados em aguas profundas e rasas, bem como em mares polares e em mares 
tropicais. Eles variam bastante emtamanho e podem ser solitaries ou coloniais. Muitas formas sao sustentadas por esqueletos. 

A classe tern tres subclasses; Hexacorallia (ou Zoantharia), que contem as anemonas-do-mar, corais-petreos e outros; 
Ceriantipatharia, que contem somente anemonas-de-tubo e corais-espinhosos; e Octocorallia (ou Alcyonaria), que contem 
corais-moles e corneos, como penatulaceos, gorgonias e outros. Zoantarios e Ceriantipatharia tern um piano hexamero (de 
seis ou de multiplos de seis) ou uma simetria polimerica e tern tentaeulos tubulares simples organizados em uma ou mais 
























coroas no disco oral. Os Octocorallia sao octomeros (construidos cm um piano de oito) e sempre comoito tentaculos pinados 
(em forma de pena) organizados ao redor da margemdo disco oral (Figura 13.23). 

A cavidade gastrovascular e grande e dividida por septos, on mesenterios, que sao extensoes dentro da parede do corpo. 
Onde um septo se estende para dentro da cavidade gastrovascular a partir da parede do corpo, outro se estende do lado 
diametralmente oposto; assim, eles sao ditos casados. Em Hexacorallia, os septos nao sao somente casados; eles tambemsao 
pareados (Figura 13.24). O arranjo muscular varia entre os diferentes grupos, mas normalmente apresentam os musculos 
circulares na parede do corpo e longitudinals e transversals nos septos. 


Figura 13.22 As anemonas-do-mar sao as coloridas e familiares “flores marinhas” das pogas de mare, rochas e 
pilastras da zona entremares. A maioria, no entanto, e do sublitoral, e sua beleza e raramente revelada aos olhos 
humanos. Essas sao anemonas-do-mar rosa. Tealia piscivora (subclasse Hexacorallia, classe Anthozoa). 


Figura 13.23 A. O penatulaceo do Mar Branco Reroeides sp. das llhas Salomao. Os penatulaceos sao formas 
colonials que habitam os substratos nao consolidados. A base do corpo carnudo do polipo primario e enterrada no 
substrato. Ela da origem a polipos secundarios numerosos e ramificados. B. Detaihe de uma gorgonia. E 
aparente a caracteristica dos tentaculos pinados da subclasse Octocorallia. 




Tentaculo Faringe Disco oral 


Cavidade 

gastrovascular 

Musculo retrator 
Disco pedal 


Perfuragao septal 


Septo terciario 
Septo secundario 


Gonadas 


Aconcios 


Corte transversal atraves da faringe 


Septo 

completo 

Faringe 

Sifondglife 

Septo 

secundario 

Musculos 

retratores 

Septo 

terciario 


Filamento septal 

Figura 13.24 Estrutura de uma anemona-do-mar. Os bordos livres dos septos e filamentos dos aconcios estao 
equipados com nematocistos para completar a paralisagao da presa quo foi iniciada polos tentaculos. 

A mesogleia e um mesenquima que contem celulas ameboides. Ha uma tendencia geral para uma simetria birradial no 
arranjo septal que tambem ocorre na forma da boca e da faringe. Nao ha nenhum orgao especial para respiraqao ou excregao. 


Anemonas-do-mar 


Os polipos de anemonas-do-mar (ordem Actiniaria) sao maiores e mais pesados que os polipos de hidrozoarios (Figura 
13.22). A maioria varia em diametro de 5 mm ou menos ate 100 mm, e de 5 mm ate 200 mm de comprimento, mas alguns 
crescem muito mais. Algumas anemonas-do-mar sao bastante coloridas. Bias sao encontradas em areas costeiras do mundo 
inteiro, sobretudo em aguas mais quentes. Bias se prendem, por meio de sens discos pedais, a conchas, pedras, madeira ou 
quaisquer substratos submersos que possam encontrar. Algumas escavamno lodo ouareia. 

As anemonas-do-mar sao cilindricas em forma, com uma coroa de tentaculos organizada emumoumais circulos ao redor 
da boca do disco oral piano (Figura 13.24). A boca em forma de fenda conduz a uma faringe. Bm uma ou ambas as 
extremidades da boca, ha um entalhe ciliado, chamado de sifonoglife, que se estende para dentro da faringe. A sifonoglife cria 
uma corrente de agua dirigida para dentro da faringe. Os cilios em outros locais da faringe dirigem a agua para fora. As 
correntes assim criadas levam o oxigenio e removem os restos. Bias tambem ajudam a manter uma pressao do fluido interno, 
provendo umesqueleto hidrostatico funcional emvez de umesqueleto verdadeiro como umsuporte de musculos opositores. 

A faringe conduz a uma cavidade gastrovascular grande que e dividida em seis camaras radiais por seis pares de septos 
primarios (completos), ou mesenterios, estendendo-se verticalmente da parede do corpo a faringe (Bigura 13.24). As 
aberturas entre as camaras (perfuragoes septais), na parte superior da regiao faringea, ajudam na circulagao da agua. Os septos 
menores (incompletos) subdividem parcialmente as camaras grandes e proveem um meio de aumentar a area da superftcie da 
cavidade gastrovascular. A extremidade livre de cada septo incompleto forma um tipo de cordao sinuoso denominado 
filamento septal, o qual e provide de nematocistos e celulas glandulares para a digestao. Bm algumas anemonas (como 
Metridium), as extremidades inferiores dos filamentos septais sao prolongadas em filamentos de aconcios, tambem contando 
com nematocistos e celulas glandulares, que sao protendidos pela boca ou por poros na parede do corpo para ajudar a 
capturar a presa ou defesa. Os poros tambem ajudam na rapida descarga de agua do corpo quando o animal se sente ameagado 
































e se contrai para ficar menor. 

As anemonas-do-mar sao carnivoras, alimentando-se de peixes ou de quase qualquer animal vivo (e as vezes morto) de 
tamanho satisfatorio. Algumas especies vivem com formas minusculas capturadas pelas correntes ciliares. 

O comportamento alimentar cm muitos zoantarios e controlado quimicamente. Alguns respondem a glutationa reduzida. 
Em alguns outros, dois compostos estao envolvidos: a asparagina, um ativador da alimenta 9 ao, causa um dobramcnto dos 
tcntaculos na dirc 9 ao da boca; cntao, a glutationa reduzida induz a ingestao do alimento. 

Os musculos sao bem desenvolvidos nas anemonas-do-mar, mas o arranjo e bastante diferente daquele dos hidrozoarios. 
As fibras longitudinais da epiderme ocorrem somente nos tentaculos e no disco oral da maioria das especies. Os fortes 
musculos longitudinais da coluna sao gastrodermicos e ficam situados nos septos (Figura 13.24). Os musculos circulares 
gastrodermicos na coluna sao bem desenvolvidos. 

A maioria das anemonas-do-mar pode deslizar lentamente sobre sens discos pedais. Bias podem se expandir e estirar 
sens tentaculos a procura de pequenos vertebrados e invertebrados, os quais podem dominar com os tentaculos e nematocistos 
e leva-los a boca. Quando perturbadas, as anemonas-do-mar contraem-se e recolhem sens tentaculos e discos orais. Algumas 
anemonas podem nadar por uma extensao limitada atraves de movimentos ritmicos de tor 9 ao, os quais podem permitir escapar 
de inimigos como as estrelas-do-mar e os nudibranquios. Por exemplo, Stomphia, ao toque de uma estrela-do-mar predadora, 
solta seu disco pedal do substrata e rasteja ou nada para escapar (Figura 13.25). Essa rea 9 ao de fuga e suscitada apenas pelo 
toque da estrela, mas tambem pela exposi 9 ao aos liquidos eliminados pela estrela ou aos extratos crus fabricados com seus 
tecidos. A estrela-do-mar exsuda saponinas esteroides que sao toxicas e irritantes para a maioria dos invertebrados. Os 
extratos de nudibranquios tambem podem provocar essa rea 9 ao cm algumas anemonas-do-mar. 

As anemonas-do-mar formam algumas rela 96 es mutualisticas interessantes com outros organismos. Muitas especies 
abrigam dinoflagelados simbioticos (zooxantelas) dentro de seus tecidos, semelhante a associa 9 ao com zooxantelas dos 
corais-petreos (adiante), e as anemonas-do-mar beneficiam-se do produto da fotossintese da alga. Algumas anemonas-do-mar 
habitualmente se prendem as conchas ocupadas por certos paguros ermitaes. O paguro incentiva a rela 9 ao e, encontrando suas 
especies favoritas, as quais reconhece pelo toque, massageia a anemona-do-mar ate que ela se desprenda de seu substrata 
original e a move a concha do paguro. O paguro segura a anemona-do-mar contra sua propria concha ate que ela fique 
firmemente aderida. O paguro ganha da anemona-do-mar um pouco de prote 9 ao contra os predadores. A anemona-do-mar 
ganha umtransporte gratuito e particulas de alimento deixadas pelo paguro. 

Certos peixes-donzelas (peixes-anemona, famllia Pomacentridae) formam associa 96 es com anemonas-do-mar grandes, 
especialmente nas aguas tropicals do Indo-Pacifico (Figura 13.26). Uma propriedade desconhecida do muco da pele do peixe 
faz com que os nematocistos da anemona nao disparem, mas, se algum outro peixe for infeliz e esbarrar nos tentaculos da 
anemona, e provavel que se tome uma refei 9 ao. A anemona-do-mar obviamente prove abrigo para o peixe-anemona, e os 
peixes podem ajudar a ventilar a anemona-do-mar com seus movimentos, mantendo a anemona livre de sedimento, e ate 
mesmo atraindo uma vitima impmdente que venha buscar o mesmo abrigo. 

Os sexos sao separados em algumas anemonas-do-mar, enquanto outras sao hermalfoditas. As especies monoicas sao 
protandricas (produzem espermatozoide primeiro e, entao, os 6 vulos). As gonadas sao organizadas nas margens dos septos e 
a fertiliza 9 ao tern lugar externamente ou na cavidade gastrovascular. O zigoto desenvolve-se em uma larva ciliada. A 
reprodu 9 ao assexuada geralmente acontece por lacera 9 ao pedal oupor fissao longitudinal, ocasionalmente por meio de fissao 
transversal ou brotamento. Na lacera 9 ao pedal, pequenos peda 90 S do disco pedal Ifacionam-se, quando o animal se move, e 
cada um desses peda 90 S regenera uma pequena anemona-do-mar. 

Corais Hexacorallia 

Os corais Hexacorallia pertencem a ordem Scleractinia, as vezes conhecidos como os corais verdadeiros ou petreos. Os 
corais-petreos poderiam ser descritos como anemonas-do-mar em miniatura, vivendo em ta 9 as calcarias que eles prdprios 
secretam (Figuras 13.27 e 13.28). Assim como as anemonas-do-mar, a cavidade gastrovascular de um p61ipo de coral e 
subdividida por septos organizados em multiplos de seis (hexamero) e seus tentaculos ocos cercam a boca, mas nao ha 
nenhuma sifondglife. 

Em vez de um disco pedal, a epiderme na base da coluna secreta uma teca de esqueleto calcario, incluindo esclerosseptos 


que se projetam superiormente no polipo entre sens septos verdadeiros (Figura 13.28). Os polipos vivos podem retrair-se na 
seguran 9 a de sua teca quando nao estao se alimentando. Uma vez que o esqueleto e seeretado abaixo do teeido vivo emvez de 
no seu interior, o material ealeario e um exoesqueleto. Em muitos eorais eoloniais, o esqueleto pode fiear volumoso, 
eonstruido ao longo de muitos anos, eom o coral vivo formando uma lamina de teeido por cima de sua superficie (Figura 
13.29). As cavidades gastrovasculares dos polipos estao todas conectadas por essa lamina de teeido. 


Tres outras pequenas ordens sao reconhecidas em Zoantharia. 



Figura 13.25 A. Uma anemona-do-mar que nada. B. Quando atacada pela estrela-do-mar predadora 
Dermasterias, a anemona-do-mar Stomphia didemon (subclasse Hexacorallia, classe Anthozoa) desprende-se do 
substrato e rola ou nada de maneira espasmodica para um local mais seguro. 



Figura 13.26 O peixe-palhago {Amphiprion chrysopterus) aninha-se aos tentaculos de sua anemona-do-mar 
hospedeira. Os peixes-anemona nao causam as ferroadas de seus hospedeiros, mas podem atrair outros peixes 
que nao desconfiam da situagao para se tornarem refeigoes para a anemona. 




Figura 13.27 A. O coral-sol Tubastrea sp. Sous polipos formam grupos semelhantes a aglomerados de 
anemonas-do-mar. Embora sejam frequentemente encontrados nos recifes de corals, Tubastrea nao e urn coral 
construtor de recife (nao hermatipico) e nao tern zooxantela simbiotica em seus tecidos. B. Os polipos de 
Montastrea cavernosa sao firmemente recolhidos durante o dia, mas se abrem para se alimentar a noite, como 
em C (subclasse Hexacorallia). 
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FIgura 13.28 Polipo de coral Hexacorallia (ordem Scleractinia) mostrando o coralito calcario (exoesqueleto), a 
cavidade gastrovascular, os esclerosseptos, os septos e os filamentos do septo. 


Figura 13.29 O coral Montastrea annularis (subclasse Hexacorallia, classe Anthozoa). As colonias podem 




















crescer ate 3 m de altura. 

Anemonas-de-tubo e corais espinhosos 

Os membros da subclasse Ceriantipatharia tern os septos nao pareados. As anemonas-de-tubo (ordem Ceriantharia) (Figura 
13.30) sao solitarias e vivem enterradas emsedimentos moles ate o nlvel do disco oral. Bias ocupamtubos construidos com 
muco secretado e filamentos de organelas semelhantes aos nematocistos, nos quais podem se retrain Os corais espinhosos ou 
corais-negros (ordem Antipatharia) (Figura 13.31) sao colonials e fixos a um substrata firme. Seu esqueleto e de um material 
comeo com espinhos. Ambas as ordens sao pequenas cm numero de especies e estao limitadas aos mares de aguas mais 
quentes. 

Corais Octocorallia 

Os Octocorallia (Alcyonaria) tern estritamente uma simetria octomera, com oito tentaculos pinados e oito septos completos 
nao pareados (Figura 13.23). Todos eles sao colonials, e as cavidades gastrovasculares dos polipos comunicam-se por um 
sistema de tubos gastrodermicos chamado solenios (Figura 13.32). Os solenios atravessama extensa mesogleia (cenenquima), 
na maioria dos Octocorallia, e a superficie de suas colonias e coberta por epiderme. O esqueleto e secretado no cenenquima e 
contem espiculas calcarias, espiculas fundidas ou uma proteina cornea, frequentemente em uma combina^ao destes. Assim, o 
suporte esqueletico da maioria dos Octocorallia e um endoesqueleto. A varia^ao empadrao entre as especies de Octocorallia 
da a grande variedade de formas das colonias: dos corais-moles como Dendronephthya (Figura 13.33), com suas espiculas 
espalhando-se pelo cenenquima, para os suportes axiais duros de corais flabeliformes e outras gorgonias (Figura 13.34), ate 
as espiculas fundidas do genero Tubipora. ARenilla (L. ren, rim+ ilia, sufixo) e uma colonia que lembra uma flor de violeta. 
Seus polipos sao embutidos no lado superior carnudo e um pedunculo curto que suporta a colonia e enterrado no substrata 
marinho. Ptilosarcus (Gr. ptilon, pena, + sarkos, came), uma gorgonia flabeliforme, e um membro da mesma ordem e pode 
alcan^ar um comprimento de 50 cm (Figura 13.23). 



Figura 13.30 Uma anemona-de-tubo (subclasse Ceriantipatharia, ordem Ceriantharia) estende-se a partir de seu 

tubo a noite. Seu disco oral tern longos tentaculos ao redor da margem e tentaculos curtos ao redor da boca. 

Tentaculo Esqueleto 



Figura 13.31 A. Colonia de Antipathes, um coral-negro ou espinhoso (ordem Antipatharia, subclasse 


Ceriantipatharia, classe Anthozoa). Mais abundantes em aguas mais profundas nos tropicos, os corais-negros 
secretam um esqueleto duro proteico quo pode ser trabalhado em joalherias. B. Os polipos de Antipatharia tern 
seis tentaculos simples nao retrateis. Os processes espinhosos no esqueleto sao a origem do nome comum; 
corais espinhosos. 

A graciosa beleza dos Octocorallia - em tons de amarelo, vermelho, laranja e roxo - ajuda a eriar os “jardins 


submarinos” dos reeifes de eoral. 



Gonada 




’CVI 


Tubo gastrodermico 
(solSnios) 


Cenenquima 


Tentacu 0 


Plnu as 


Figura 13.32 Polipos de um coral Octocorallia. Note os oito tentaculos pinados, cenenquima e solenios. Eles tern 
um endoesqueleto de espiculas calcarias e, frequentemente, com uma proteina cornea, a qual pode estar na 
forma de um bastao axial. 



Figura 13.33 Um coral-mole, Dendronephthya sp. (ordem Alcyonacea, subclasse Octocorallia, classe Anthozoa), 
em um recite de coral do Pacifico. As cores vistosas desse coral mole variam de cor-de-rosa e amarelo ate um 














vermelho brilhante e contribuem muito para colorir os recites do Indo-Pacifico. 

Recifes de coral 

Os recifes de coral estao entre os ecossistemas mais produtivos que existem, com uma diversidade de formas de vida 
coloridas e belas que so encontra rival nas florestas umidas tropicals. Sao grandes forma 96 es de carbonato de calcio 
(calcario) em mares tropicals rasos que sao depositadas por organismos vivos ao longo de milhares de anos; as plantas e os 
animals vivos sao limitados a camada de cobertura dos recifes, onde eles acrescentam mais carbonato de calcio aquele ja 
depositado por sens antecessores. Os organismos mais importantes que precipitam carbonato de calcio da agua do mar para 
formar os recifes sao os escleractinios, corais hermatipicos (construtores de recifes) (Figura 13.28) e algas coralineas. Nao 
apenas as algas coralineas contribuem para a massa total de carbonato de calcio, mas a precipita 9 ao dessa substancia ajuda a 
unir 0 recife. Alguns Octocorallia e hidrozoarios (especialmente Millepora [L. mille, mil, + porus, poro] spp., o “coral-de- 
fogo”) (Figura 13.16B) contribuem em alguma medida para o material calcario, e uma variedade enorme de outros organismos 
contribui em pequenas quantidades. Porem, os corais hermatipicos (Gr. herma, apoio, monticulo, + typos, tipo) parecem 
essenciais para a forma 9 ao de grandes recifes, uma vez que tais recifes nao ocorremonde esses corais nao possamviver. 

Os corais hermatipicos requerem calor, luminosidade e a salinidade da agua do mar nao diluida. Essas exigencias limitam 
os recifes de coral as aguas rasas entre as latitudes de 30° norte e 30° sul, e os excluem das areas com ressurgencias de aguas 
Ifias ou areas proximas a desembocadura de rios maiores, combaixas salinidades e altamente turvas. Esses corais requerem 
luz porque eles tern dinoflagelados mutualisticos (zooxantelas) vivendo em seus tecidos. As zooxantelas microscopicas sao 
muito importantes para os corais; sua fotossintese e fixa 9 ao de gas carbonico fornecem as moleculas alimentares para seus 
hospedeiros; elas reciclam fosforo e restos de compostos nitrogenados, que, caso contrario, seriam perdidos, e tambem 
aumentama habilidade do coral emdepositar carbonato de calcio. 

Essa simbiose altamente benefica entre corais e zooxantelas e amea 9 ada pelo branqueamento de corais (Eigura 13.35). 
O branqueamento de corais ocorre quando os corais perdemsuas zooxantelas e tornam-se brancos e quebradi 90 s. Aperda das 
zooxantelas esta correlacionada como aquecimento global e resultante aumento da temperatura dos oceanos. A medida que as 
aguas se aquecem, o calor danifica parte do mecanismo fotossintetico das zooxantelas, levando ao acumulo de oxidantes 
prejudiciais. Os oxidantes difundem-se pelos tecidos do coral destruindo a refmada rela 9 ao entre os mutualistas. As 
zooxantelas morrem ou sao expelidas, o que parece ser uma resposta imune dos corais. Uma redu 9 ao inicial no numero de 
simbiontes piora o problema porque o esqueleto altamente reflexivo dos corais resulta em ainda mais luz para as vias 
fotossinteticas ja danificadas. Ha pelo menos oito dados de simbiontes que diferem em tolerancias termicas, mas nenhum 
parece capaz de sobreviver a escalada de aquecimento e resistir ao branqueamento. O branqueamento ocorria antes do 
aquecimento global, mas nunca na intensidade nem na escala observadas agora. Os niveis de branqueamento em 2002 na 
Grande Barreira de Corais da Australia foram os piores ja registrados na historia, com 60% de todo o recife mostrando 
branqueamento; em algumas areas, o branqueamento era visivel em 90% dos corais presentes. Os recifes do Caribe tambem 
mostraram90% de branqueamento, que foi acompanhado da morte de metade dos corais afetados. 



Figura 13.34 Gorgonias coloniais, ou corais espinhosos (ordem Gorgonacea, subclass© Octocorallia, class© 
Anthozoa), sac compon©nt©s conspicuos da fauna dos r©cif©s. Ess©s ©x©mplos sac do Pacifico ocid©ntal. A. A 
gorgonia v©rm©lha Melithaea sp. B. Lima colonia flab©liform©, Subergorgia mollis. C, O coral chicot© v©rm©lho, 
Ellisella sp. 



Figura 13.35 Lima comparagao ©ntr© polipos branqu©ados © nao branqu©ados ©m uma colonia do zoantidoo 
Palythoa caribbaeorum ©m La Pargu©ra, Porto Rico. 

Cortesia de Dr. Ernesto Weil, Department of Marine Sciences, University of Puerto Rico. 

Como as zooxantelas sao vitais para os corais hermatipicos e uma vez que a aqua absorve luz, os corais hermatipicos raramente vivem a profundidades maiores que 
30 m. Curiosamente, alguns depositos calcarios de recifes de coral, particularmente ao redor de ilhas e atois do Pacifico, alcangam grandes espessuras - ate milhares 
de metros. Claramente, os corais e outros organismos nao poderiam ter crescido no substrato na escuridao abismal de mares profundos e ter alcan^ado aguas rasas 
onde a luz pode penetrar. Charles Darwin foi o primeiro a perceber que esses recifes come^aram seu crescimento em aguasrasris ao redor de ilhas vulcanicas; entao. 











enquanto as ilhas iam lentamente afundando no mar, o crescimento dos recifes manteve seu ritmo com a taxa de afundamento, produzindo assim depositos 
profundos. 


Classifica^odofiloCnidaria 

Fortes evidencias moleculares e morfologicasagora indicam que os parasitos de peixes doantigofilo Myxozoa saocnidariosaltamente derivadosJ Neste momento, 
nos nao podemos posiciona-los com confianga na classificagao que se segue; e possivel que eles sejam hidrozoarios ou uma classe separada. 

Classe Hydrozoa (Gr. hydra, serpente d'agua, +zdon, animal). Solitarios ou colonials; polipos assexuados e medusas sexuadas, embora urn tipo possa estar 
suprimido; hidrantessem mesenteries; medusas (quando presentes) com urn veu; de agua doce e marinhos. Exemplos: Hydra, Obelia, Physalia, Tubularia. 

Classe Scyphozoa (Gr. skyphos, taga, + zdon, animal). Solitarios; estagio de polipo reduzido ou ausente; medusas campanuliformes sem veu; mesogleia 
gelatinosa muito aumentada; margem do sino ou umbrela tipicamente com oito entalhes, provides com orgaos dos sentidos; todos marinhos. Exemplos: Aurelia, 
Cassiopeia, Rhizostoma. 

Classe Staurozoa (Gr. stauros, cruz, + zdon, animal). Solitarios; apenas polipos; medusas ausentes; superficie do polipo estendida em oito conjuntos de 
tentaculos que circundam a boca; aderencia realizada per disco adesivo; todos marinhos. Exemplos: Halidystis, Lucernaria. 

Classe Cubozoa (Gr. kybos, urn cube, +zdon, animal). Solitarios; estagio de polipo reduzido; em corte transversal medusas campanuliformes quadradas, com 
tentaculos ou grupo de tentaculos que saem de urn pedalio lamelar em cada aresta do sino; margem do sino inteiriga, sem veu, mas com velario; todos marinhos. 
Exemplos: Tripedalia, Carybdea, Chironex, Chiropsalmus. 

Classe Anthozoa (Gr. anthos, flor, +zdon, animal). Todos polipos; sem medusa; solitarios ou colonials; cavidade gastrovascular subdividida por pelo menos oito 
mesenterios ou septos com nematocistos; gonadas endodermicas; todos marinhos. 

Subclasse Hexacorallia (Gr. hex, seis, +korallion, coral) (Zoantharia). Com tentaculos simples nao ramificados; mesenterios em pares; anemonas-do- 
mar, corals petreos e outros. Exemplos: Metridium, Anthopleura, Tealia, Astrangia, Aaopora. 

Subclasse Ceriantipatharia (N. L. combinagao de Ceriantharia e Antipatharia). Com tentaculos simples nao ramificados; mesenterios nao pareados; 
ceriantos e corais-negros ou espinhosos. Exemplos: Cerianthus, Antipathes, Stichopathes. 

Subclasse Octocorallia (Gr. octo, oito, +korallion, coral) (Alcyonaria). Com oito tentaculos pinados; oito mesenterios completos nao pareados; corals 
moles e corneos. Exemplos. Tubipora, Alq/onium, Gorgonia, Plexaura, Renilla. 


'Siddall, M. E. etal. 1995. J. Parasitol. 81 :%1-967. 

- I 

Sao geralmente reconhecidos varies tipos de recifes. Recifes em franja estao proximos a uma por^ao de terra, sem 
nenhuma laguna ou laguna estreita entre o recife e a costa. Umrecife embarreira (Figura 13.36) disp6e-se aproximadamente 
paralelo a costa e tern uma laguna mais larga e funda que a dos recifes em franja. Alois sao recifes que cercamuma laguna, 
mas nao uma ilha. Esses tipos de recifes tipicamente se inclinam de maneira abrupta nas aguas profrmdas em suas 
extremidades em dire^ao ao mar. Os recifes em francos ou manchas ocorrem em lagunas de barreiras de corals ou atdis a 
certa distancia depois do declive acentuado limitrofe com a agua do mar. A chamada Grande Barreira de Corals, que se 
estende por 2.027 km de comprimento e ate 145 km distances da costa nordeste da Australia e, na realidade, um complexo de 
tipos de recifes. 









Crista piataforma 

do recite recite Laguna Praia 




Figura 13.36 A. Perfil de urn recite em barreira. B. Porgao de urn atol em vista aerea. O declive do recite 
mergulha em aguas protundas a esquerda (azul-escuro); laguna a direita. 

Os recifes em franja, barreira e atol tern, todos, zonas distinguiveis, earaeterizadas por grupos diferentes de eorais e 
outros animais. O lado do reeife que esta de frente para mar e a frente do recite ou declive dianteiro do recite (Figura 
13.36). A frente do reeife e paralela a eosta e perpendieular a diregao predominante das ondas. Ela se inelina para baixo em 
aguas mais profundas, as vezes suavemente a prineipio e, entao, preeipitadamente. As assembleias earaeteristieas dos eorais 
eseleraetinios ereseem fundo sobre o deelive, alto perto da erista e nas zonas intermediarias. Em aguas rasas ou ligeiramente 
emergentes, no topo da frente do reeife esta a crista do recite. A frente superior e a erista suportam a maior forga das ondas e 
tern que absorver grande energia durante as tempestades. Pedagos de eoral e outros organismos sao quebrados nessas oeasioes 
e langados em diregao a eosta sobre a platatorma do recite, a qual se inelina para baixo na laguna. A piataforma do reeife 
aeumula entao uma provisao de material ealeario, que e por fim quebrado em areia de eoral. A areia e estabilizada pelo 
ereseimento de plantas assim eomo gramineas marinhas e algas eoralineas e, finalmente, torna-se eimentada na massa do reeife 
por preeipitagao dos earbonatos. Elm reeife nao e uma parede irrompivel que esta em frente ao mar, mas e altamente irregular, 
eom eneaixes, eavemas, fendas, eanais atravessando desde a piataforma do reeife a sua frente e os buraeos profundos em 
forma de ealiee (“buraeos azuis”). Os Oetoeorallia ereseem nessas areas, que sao mais protegidas da forga total das ondas, e 
tambemnas plataformas dos reeifes e em areas mais fundas do deelive dianteiro do reeife. Muitos outros tipos de organismos 
habitam loeais eriptieos eomo eavernas e fendas. 

Um numero enorme de espeeies, individuos de grupos de invertebrados e peixes povoa o eeossistema reeifal. Por 
exemplo, ha 300 espeeies comuns de peixes nos reeifes do Caribe e mais de 1.200 no eomplexo da Grande Barreira de Corais 
da Australia. E maravilhoso que tal diversidade e produtividade possam ser mantidas, uma vez que os reeifes sao lavados por 
ondas pobres emnutrientes advindas do oeeano aberto. Embora relativamente poueos nutrientes entremno eeossistema, poueo 
e perdido porque os organismos que interagem sao muito eficientes na reeielagem Os eorais ate mesmo se alimentam das 
fezes dos peixes que nadam sobre eles! Uma vez que os eorais estruturam o eeossistema do reeife, sua perda e eatastrdfiea em 
muitas dimensoes, ineluindo a pesea, turismo e os impaetos eeonomieos resultantes. 

Os recifes de coral estao atualmente amea^ados em muitas areas devido a uma variedade de fatores, principalmente de origem humana. Esses fatores incluem a 

eutrofizagao (de esgoto e fertilizantes agricolas que sao provenientes do continente proximo) e sobrepesca de peixes herbivoros, ambos os fatores contribuindo para 





um crescimento excessive de algas multicelulares. Os pesticidas agricolas, sedimentos dos campos cultivados e dragagens, alem de derramamentos de oleos, 
degradam os recifes. Esses estresses ambientais matam os corals diretamente, ou os fazem mais suscetiveis as numerosas doengas de corais que tern sido observadas 
nos anos recentes, bem como o branqueamento. Alem disso, as alias concentrates de dioxido de carbono na atmosfera (oriundos da queima de combustiveis a base 
de hidrocarbonetos) tende a acidificar a agua dos oceanos, o que faz com que a precipitate de CaCOj por corais seja mais dificil metabolicamente. 

FILO CTENOPHORA 

Os Ctenophora (Gr. kteis, ktenos, pente, + phora, pi. de portadores) sao compostos por cerca de 150 espeeies. Todos sao 
formas marinhas que ocorrem em todos os mares, mas espeeialmente em aguas quentes. Eles tern seu nome devido as oito 
fileiras de plaeas ciliares em forma de pentes que eles usam para loeomo^ao. Os nomes comuns para os ctenoforos sao 
“nogueira-do-mar” e comb jellyes. 

Comexce^ao de algumas formas rastejantes e sesseis, os ctenoforos sao livre-nadantes. Embora esses nadadores Ifacos 
sejam mais comuns nas aguas superficiais, os ctenoforos as vezes ocorrem em profundidades consideraveis. Eles estao 
Ifequentemente a merce das mares e correntes fortes, mas evitam as tempestades nadando para aguas mais profundas. Em 
aguas calmas, eles podem descansar verticalmente com pouco movimento, mas, ao moverem-se, usam suas plaeas de pentes 
ciliados para se propelir com a extremidade da boca voltada para Ifente. 

A partir do exame de Pleurobrachia (Eigura 13.37), fica claro que a presen^a de dois tentaculos no corpo produz 
simetria birradial. Nao ha cabe 9 a, mas um eixo oral-aboral esta presente. A boca leva a faringe dentro do trato digestivo 
ramificado que termina em um poro anal. O corpo e transparente e tern uma camada gelatinosa, derivada do ectoderma e 
endoderma embrionarios, entre as duas camadas de tecidos do adulto. A camada gelatinosa contem um conjunto maci 90 de 
fibras musculares; o padrao das fibras e radial, bem como em bandas meridional e latitudinal ao redor do corpo. As fibras 
musculares tambem estao presentes em tentaculos extenslveis. 


Pleurobrachia 

Figura 13.37 O ctenoforo Pleurobrachia sp. (ordem Cydippida). Sua beleza fragil e espeeialmente evidente a 
noite, quando sua luminescencia aparece nas fileiras de pentes. 

Os tentaculos dos ctenoforos capturam pequenos organismos planctonicos, geralmente crustaceos, como os copepodes, 
das aguas circundantes. Os tentaculos estendidos trilham a agua, e as presas que passam sao capturadas por celulas 
epidermicas adesivas chamadas coloblastos (Eigura 13.38C). Os coloblastos contem um material altamente adesivo que se 
extravasa ao contato com a presa; o material adesivo adere a presa e o resto da celula do coloblasto permanece ligado ao 
tentaculo. Os tentaculos carregados de alimentos sao eliminados atraves da boca. 

Os ctenoforos com tentaculos curtos podem recolher alimentos na superftcie de seu corpo ciliado. Os ctenoforos sem 
tentaculos podem se alimentar de outros animals gelatinosos, como medusas, salpas (ver Capltulo 23), ou outros ctenoforos. 
Presas inteiras podem ser consumidas oupequenas partes, como os tentaculos, podem ser removidas. Alguns ctenoforos que se 
alimentam de cnidarios coletam os cnidocitos nao disparados de suas presas e os incorporam em tecidos epidermicos, na 




forma de um mecanismo de defesa. O ctenoforo Haeckelia rubra (em homenagem a Ernst Haeckel, zoologo alemao do seculo 
19) consome tentaculos de hidromedusas dessa maneira. 

Os ctenoforos foram previamente divididos em duas classes: Tentaculata e Nuda. Baseado em evidencias de que essas 
classes nao sao grupos monofileticos, a maioria dos biologos discute a diversidade dos ctenoforos utilizando sete ordens 
abaixo do nivel de classe. As evidencias morfologicas e moleculares sugerem que uma ordem comum (Cydippida) e 
polifiletica. Uma familia dentro de Cydippida parece estar relacionada com os membros da ordem Beroida (Figura 13.40), ao 
passo que outras nao podemser colocadas inequivocamente nas classes atualmente reconhecidas. Assim, nao e util discutir os 
subgrupos dos ctenoforos. 
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Figura 13.38 O ctenoforo Pleurobrachia. A. Vista externa. B. Corte mediano. C. Coloblasto, uma celula adesiva 
caracteristica dos ctenoforos. D. Porgao de fileiras de pente mostrando as placas de pente, cada uma composta 
por fileiras transversais de cilios longos fundidos. 

A compreensao fundamental do piano do corpo de um ctenoforo pode ser adquirida a partir do estudo de Pleurobrachia e 
alguns outros exemplos. 
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Tipo representativo | Pleurobrachia 

Pleurobrachia {Gr. pleuron, lado, + L. brachia, bragos) tern aproximadamente de 1,5 a 2 cm de diametro (Figura 13.37). O 
polo oral tern a abertura da boca, e o polo aboral, umorgao sensorial, o estatocisto. 

Placas de pentes 


Na superftcie ha oito faixas igualmente espagadas, chamadas fileiras de pentes (ou cUiadas), que se estendem como 
meridianos a partir do polo aboral e terminam antes de alcangar o polo oral (Figura 13.38). Cada faixa consiste em placas 
transversais de longos cilios fundidos chamados placas de pentes (ou cUiadas) (Figura 13.38D). Os ctenoforos sao 
impulsionados batendo os cilios das placas de pentes (ver Figura 29.12, no Capitulo 29). O batimento de cada fileira comega 
na extremidade aboral e procede sucessivamente ao longo dos pentes ate a extremidade oral. Todas as oito fileiras 
































normalmente batem em umssono. O animal e assim dirigido para frente com a boca anterior. O animal pode nadar para tras 
invertendo a dire 9 ao da onda. 

Tentdculos 

Os dois tentaculos sao longos, solidos e muito extensiveis, e eles podem ser retraidos em um par de bainhas tentaculares. 
Quando completamente estendidos, eles podem medir 15 cmde comprimento. Asuperficie dos tentaculos tern coloblastos, ou 
celulas adesivas (Figura 13.38C), que secretamuma substancia pegajosa, utilizada para pegar e segurar animals pequenos. 

Parede do corpo 

As camadas celulares dos ctenoforos sao geralmente semelhantes aquelas dos cnidarios. Entre a epiderme e a gastroderme, ha 
um colenquima gelatinoso que preenche a maioria do interior do corpo e contem fibras musculares e celulas ameboides. As 
celulas musculares sao distintas e nao sao por^oes contrateis de celulas epitelio-musculares (emcontraste com os Cnidaria). 

Sistema digestivo, alimentafdo e respiragdo 

O sistema gastrovascular consiste em uma boca, uma faringe, um estomago e um sistema de canals gastrovasculares que se 
ramificam pela mesogleia ate as placas de pentes, bainhas tentaculares e outras regioes (Figura 13.38). Ha dois canals em 
fundo cego que terminam proximo da boca e um canal aboral que passa perto do estatocisto e, entao, divide-se emdois canais 
anais pequenos pelos quais o material nao digerido e eliminado. Adigestao e extracelular e intracelular. 

Arespira^ao e excre^ao ocorrempor difusao atraves da superficie de corpo. 

Estruturas nervosa e sensorial 

Os ctenoforos tern uma rede nervosa semelhante aquela dos cnidarios. Ela se caracteriza por umplexo subepidermico que esta 
coneentrado abaixo das placas de pentes, mas nao ha umcontrole central. 

O orgao dos sentidos no polo aboral e um estatoeisto (ver Eigura 13.38B e D). Os tufos de cilios sustentam um estatolito 
caleario, e todo o complexo esta incluido em um reeipiente na forma de sino. As altera^oes na posi 9 ao do animal mudam a 
pressao do estatolito nos tufos de cilios (ver tambem Capitulo 33). O orgao do sentido coordena o batimento das fileiras de 
pentes, mas nao ativa sens batimentos. 

A epiderme dos ctenoforos eontem celulas sensoriais abundantes para deteetar estimulos quimicos e outras formas de 
estimulo. Quando um ctenoforo entra em contato com um estimulo desfavoravel, Ifequentemente inverte o batimento de suas 
placas de pentes e move-se para tras. As placas de pentes sao muito sensiveis ao toque, o que Ifequentemente causa sua 
retirada para dentro do animal. 

Reprodufdo e desenvolvimento 

Pleurobrachia, como outros ctenoforos, e monoica. As gonadas ficam situadas no revestimento dos eanais gastrovasculares 
abaixo das placas de pentes. Os ovos fertilizados sao liberados na agua pela epiderme. 

A clivagem em ctenoforos varia entre as linhagens de celulas. Algumas linhagens sao determinadas (mosaico), porque as 
partes do animal a serem formadas por cada blastomero sao determinadas no inlcio da embriogenese. Se um dos blastomeros 
for removido nas fases iniciais, o embriao resultante sera deficiente. Outras linhagens de celulas sao como aquelas dos 
cnidarios, nos quais o desenvolvimento e regulado (indeterminado). A larva cidipidio (Figura 13.39), livre-nadante, 
desenvolve-se gradualmente emumadulto, sem metamorfose. 



Figura 13.39 Uma larva cidipidio. 

Caracterfsticas dofilo Ctenophora 

• Oitofileiras de placas de pentes (ctenes) organizadas radialmente em volta do corpo 

• Coloblastos, cdulas adesivas usadas para capturar alimento, presentes na maioria 

• Inteiramente marinhos 

• Simetria birradial; organizagao dos canals internos e posi^o dos tentaculos pareados mudam a simetria radial para uma combinagao de radial e bilateral 

• Corpo em forma elipsoide ou esferica, com extremidades oral e aboral; sem cabega definida 

• Corpoadulto com uma camada mediana gelatinosa contendo celulas musculares; a deriva^o dessa camada mediana celular e controversa (ectodermica vs. 
endodermica) e afeta seu status como diblasticos ou triblasticos 

• Intestino completo; boca abre-se em uma faringe; intestine com uma serie de canals gastrovasculares ramificados; intestine termina em urn poro anal; 
os restos sao eliminados via poro anal e boca 

• Digestao extracelular na faringe 

• Dois tentaculos extensiveis presentes na maioria 

• Centrales musculares por meio de fibras (celulas) musculares, nao de celulas epitelio-musculares 

• Sistema nervoso consistindo em urn plexo subepidermico concentrado ao redor da boca e sob as fileiras de placas de pentes; urn orgao sensorial aboral 
(estatocisto) 

• Reproduce monoica na maioria; gonadas (de origem endodermica) sobre as paredes dos canals digestives que estao sob as fileiras de placas de pentes; 
clivagem em mosaico ou reguladora nosembrioes; larva cidipidio 

• Sem sistema respiratorio 

• Sem cavidade celomatica 









Outros ctenoforos 


Os ctenoforos sao criaturas tfageis e lindas. Sens corpos transparentes cintilam como cristais finos, brilhantemente 
iridescentes durante o dia e lumineseentes a noite. 

Urn dos etenoforos mats notaveis e Beroe (L. uma ninfa), que pode ter mats de 100 mm de eomprimento e 50 mm de 
largura (Figura 13.40A). Ele e eonico ou em forma de dedal, sendo aehatado no piano tentacular. O piano tentacular qvci Beroe 
e definido como onde os tentaculos existiriam, porque ele tern uma grande boea, mas nenhum tentaeulo. O animal e rosa ou 
marrom-ferrugem A parede do eorpo e reeoberta por uma rede extensa de eanais formada pela uniao dos canais paragastricos 
e meridional. 

Ctenoforos altamente modificados, como Cestum (L. cestus, cinta) usam movimentos corporeos sinuosos bem como suas 
fileiras de pentes na loeomo 9 ao. A cinta-de-venus {Cestum, Figura 13.40B) e altamente eomprimida no piano tentaeular. Na 
forma de uma faixa, pode ter mais de 1 m de eomprimento, eom uma apareneia graeiosa enquanto nada na dire^ao oral. As 
Ctenoplana altamente modificadas (Gr. ktenos, pente, + L. planus, aehatado) e Coeloplana (Gr. koilos, oea, + L. planus, 
aehatado) (Figura 13.40C) sao raras, mas interessantes porque tern eorpos discoides aehatados no eixo oral-aboral e sao 
adaptadas para rastejar em vez de nadar. Um etenoforo comum no Atlantico e costas do Golfo e Mnemiopsis (Gr. mneme, 
memoria, + opsis, apareneia), que tern um eorpo lateralmente comprimido, com dois lobulos orais grandes e tentaculos sem 
bainhas. 



Figura 13.40 Diversidade no filo Ctenophora. A Beroe sp. (ordem Beroida). B. Cestum sp. (ordem Cestida). C. 
Coeloplana sp. (ordem Platyctenea). 

Praticamente todos os ctenoforos emitemlampejos de lumineseeneia a noite, espeeialmente formas como Mnemiopsis. Os 
lampejos vividos de luz vistos a noite nos mares do sul sao tfequentemente causados por membros desse filo. 






Na decada de 1980, as explosoes das populates de Mnemiopsis leidyi, nos Mares Negro e de Azov, levaram a decifnios catastroficos na pesca. Introduzidos 
inadvertidamente a partir da costa das Americas com a agua de lastro dos navios, os ctenoforos alimentam-se de zooplancton, incluindo pequenos crustaceos, ovos e 
larvas de peixes. 0 normalmente inofensivo/W. leidyi era mantido sob controle no Atlantico por certos predadores especializados. Entretanto, a introdugao acidental 
do ctenoforo predador Berneovata no Mar Negro parece ter causado o declinio de M. leidyi e, entao, o desaparecimento de B. ovata. 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 
Filogenia dos animais diblasticos 

Os cnidarios e ctenoforos foram tradicionalmente considerados como diblasticos radialmente simetricos, com os pianos 
corporeos distintos tanto cm rela^ao as esponjas como aos animais triblasticos bilateralmente simetricos que compoem o 
restante do reino animal. As distin^oes entre as condi 96 es diblastica e triblastica estao cada vez menos claras devido a 
estudos detalhados da morfologia e estudos de expressao genica. Tanto os cnidarios como os ctenoforos tern uma camada 
gelatinosa mediana envolvida por uma camada externa derivada do ectoderma (epiderme) e por um revestimento interno do 
intestino derivado do endoderma. Esse piano corporeo e claramente diblastico, mas a presen 9 a de celulas entremeadas na 
camada gelatinosa mediana e problematica. Se as celulas da camada intermediaria derivam do endoderma, entao elas 
representam uma camada mesodermica verdadeira do tipo que e visto nos animais triblasticos. Se as celulas da camada 
intermediaria derivam do ectoderma, a camada mediana nao e a mesma que ocorre na maioria dos animais triblasticos; alguns 
pesquisadores chamam essa camada de ectomesoderma. 

A maioria dos cnidarios tern relativamente poucas celulas na mesogleia; assim, a natureza diblastica desse grupo nao tern 
sido muito debatida. No entanto, a forma 9 ao da extensa camada de entocodio durante o desenvolvimento das medusas 
hidrozoarias tern feito com que alguns cnidarios sejam considerados como animais triblasticos. Para aumentar ainda mais a 
controversia, ha o fato de que os musculos estriados sao um produto do entocodio. Os musculos estriados e lisos sao 
considerados celulas musculares verdadeiras, ao contrario das celulas contrateis epitelio-musculares de outros cnidarios. Nos 
triblasticos, os musculos verdadeiros sao produzidos por celulas mesodermicas, mas o entocodio dos hidrozoarios e de 
origem ectodermica, assim como outras celulas de musculo liso presentes nas medusas hidrozoarias. 

No mesoderma dos triblasticos, certos genes sao expressos durante a forma 9 ao do musculo; sondas de expressao genica 
em medusas hidrozoarias mostraram que genes homologos aqueles do mesoderma triblastico foram expressos no endoderma 
diblastico. Isso nao e surpreendente porque o mesoderma e derivado do endoderma. No entanto, e surpreendente tambem 
encontrar um gene associado ao musculo mesodermico expressando-se durante a forma 9 ao do musculo ectodermico em 
hidrozoarios. O que significa tudo isso? Dado que a forma 9 ao do musculo verdadeiro do ectoderma ocorre emuma parte do 
ciclo de vida de uma classe de cnidarios, isso pode bem representar uma origem independente do musculo em um ramo da 
linhagem diblastica, mas a interpreta 9 ao desses resultados esta longe de ser sedimentada. 

O reexame do desenvolvimento de ctenoforos levou a observa 9 ao de que as celulas musculares da camada mediana se 
originam de celulas endodermicas, em vez de ectodermicas, como foi inicialmente relatado. Se novos estudos confirmarem a 
origem endodermica das celulas musculares dos ctenoforos, entao esses animais seriam triblasticos, no mesmo sentido que os 
animais bilateralmente simetricos. 

Pode parecer que a designa 9 ao de simetria do corpo como radial ou bilateral seria uma questao mais direta do que o 
numero de camadas embrionarias. No entanto, essa questao tambem e muito debatida. Um cnidario adulto e claramente 
simetrico radialmente, e os ctenoforos adultos sao birradialmente simetricos. No entanto, estudos mostram que a larva planula 
dos cnidarios nada com uma de suas extremidades constantemente para Ifente. Se a extremidade a Ifente e designada como 
“anterior”, entao a larva tern um eixo anteroposterior distinto. A larva planula assenta-se sobre um substrata duro com a 
extremidade dianteira. A extremidade posterior das larvas torna-se a extremidade oral do polipo em desenvolvimento. 

Lembre-se de que os genes Hox sao altamente conservados ao longo de quase todos os Metazoa, e controlam a expressao 
de outros genes determinando o eixo do corpo e a morfogenese ao longo desse eixo corporeo (ver Capitulo 8 ). Os cnidarios 
nao tern tantos genes Hox anteriores, centrais e posteriores, como ocorre com a maioria dos animais triblasticos, mas sim 
alguns genes que sao homologos aos genes Hox anteriores e posteriores (genes Hox centrais estao ausentes). Os genes 


homologos aos genes Hox anteriores dos animals triblasticos sao expresses na extremidade oral do polipo. Esses resultados 
sao intrigantes; sera que os enidarios radialmente simetricos tern um aneestral com simetria bilateral, on o potencial genetico 
para a simebia bilateral e anterior ao piano corporeo bilateral? Ate o presente essa resposta nao esta clara. 

O leitor deve ter notado outra curiosidade na descri 9 ao anterior: a extremidade dianteira da nata^ao da larva anexa-se no 
subsbato na metamorfose e se torna a extremidade aboral do polipo. A extremidade aboral do polipo e onde a expressao dos 
genes Hox posteriores ocorre. Sera que isso significa que a orienta^ao das larvas esta inversamente relacionada com a 
orienta 9 ao do polipo? Ninguemsabe a resposta, mas, emesponjas, nas quais o animal adulto nao tern nenhum eixo corporeo 
distinto, a larva tambemtemuma extremidade que esta voltada para frente na nata 9 ao. Com qual extremidade ela assenta no 
subsbato? Na esponja Sycon raphanus, as larvas normalmente aderem com a extremidade dianteira em rela 9 ao a nata 9 ao, 
mas, por vezes, isso ocorre com a extremidade baseira e, ocasionalmente, com o lado da larva. Na maioria dos animals 
triblasticos com simebia bilateral, o eixo anteroposterior do adulto ja esta evidente no estagio larval, e, por isso, ha pouca 
base para compara 9 ao com esponjas e enidarios. Dada a discussao precedente, talvez nao constitua surpresa que a ordem de 
ramifica 9 ao que ocorre nos filos de animals diblasticos ainda nao esteja determinada. Nos rebatamos uma politomia 
envolvendo os ramos dos enidarios, dos ctenoforos e dos placozoarios. Algumas filogenias colocam os ctenoforos como o 
taxon-irmao para todos os oubos animals, incluindo as esponjas. 

Filogenia dos enidarios 

Os antecedentes potenciais dessas organelas que marcam os enidarios, os nematocistos, ocorrem enbe alguns grupos 
unicelulares, como, por exemplo, bicocistos e toxicistos emciliados e bicocisto em dinoflagelados (ver Capitulo 11). Alguns 
dinoflagelados tern organelas que sao notavelmente semelhantes emestrutura aos nematocistos. 

As rela 96 es enbe as classes de enidarios ainda sao conboversas. Uma area fascinante para a especula 9 ao e qual seria a 
esbutura do ciclo de vida ancesbal dos enidarios: o que veio primeiro, o polipo ou a medusa? Ha duas hipoteses importantes: 
uma postula que o cnidario ancestral era um hidrozoario semelhante a um traquilino com um estagio de medusa; a ouba que o 
cnidario ancesbal era um polipo antozoario, semuma medusa no ciclo de vida. 

Se os enidarios ancesbais tinham um ciclo de vida semelhante aqueles dos hidrozoarios parecidos com os baquilinos, 
uma forma larval metamorfosear-se-ia diretamente em medusa, sem a presen 9 a de um polipo. Nessa hipotese, uma fase de 
polipo foi adicionada mais tarde na historia evolutiva dos enidarios, explicando por que alguns biologos consideram o polipo 
como um segundo estagio larval. No entanto, evidencias moleculares sugerem que Anthozoa e o taxon-irmao do resto do filo 
Cnidaria (Figura 13.2). O desenvolvimento de medusas seria entao uma sinapomorfia de outras classes, com uma perda 
subsequente do estagio de polipo nos ancesbais dos Trachylina. Uma caracteristica que se encaixa bem com essa hipotese e a 
posse compartilhada de um genoma mitocondrial linear nos grupos com medusa: os antozoarios e todos os oubos metazoarios 
temumgenoma mitocondrial circular, que e considerado a condi 9 ao ancesbal. O taxon Medusozoa inclui todas as classes com 
medusas no ciclo de vida. 

Diversifica^ao adaptativa 

Emsuas evolu 96 es, nenhum filo divergiu muito de seus pianos esbuturais basicos. Em Cnidaria, tanto polipo como medusa sao 
de maneira similar, mas as medusas tiveramsuas capacidades locomotoras e sensoriais expandidas. 

No entanto, os enidarios alcan 9 aram grandes numeros de individuos e especies, demonstrando um grau surpreendente de 
diversidade, considerando-se a simplicidade de seu piano corporeo basico. Eles sao predadores eficientes, muitos se 
alimentando de presas bem grandes em rela 9 ao a eles. Alguns sao adaptados para se alimentar de particulas pequenas. A 
forma colonial de vida e bem explorada, com algumas colonias dentre os corais crescendo ate um grande tamanho, e oubas, 
como os sifonoforos, que mosbam polimorfismo e especializa 9 ao de individuos surpreendentes denbo da colonia. 

Os ctenoforos aderiramao arranjo de suas placas de pentes e sua simebia birradial, mas eles variamna forma do corpo e 
na presen 9 a ou ausencia de tentaculos. Alguns adotaram um habito rastejante ou sessil. 

[ Resumo _ 

Os filos Cnidaria e Ctenophora tern adultos com simetria radial ou birradial; a simetria radial e uma vantagem para 
organismos sesseis ou livre-nadantes porque os estimulos ambientais vem igualmente de todas as dire 96 es. Os enidarios sao 



predadores surpreendentemente eficientes porque possuem organelas urticantes denominadas nematocistos. Ambos os filos sao 
essencialmente diblasticos (alguns triblasticos, dependendo da defini^ao do mesoderma), com uma parede do corpo composta 
de epiderme e gastroderme separadas por uma mesogleia. A cavidade (gastrovascular) digestivo-circulatoria tern uma boca e 
nenhumanus emcnidarios, mas umporo anal esta presente emctenoforos. Os cnidarios estao no ravel tissular de organiza 9 ao. 
Eles tern dois tipos eorporeos basieos (polipoide e medusoide) e, em muitos hidrozoarios e eifozoarios, o cielo de vida 
envolve tanto umpolipo que se reproduz assexuadamente como uma medusa que se reproduz sexuadamente. 

Essa organela uniea, a enida, e produzida por um cnidoblasto (que se torna o cnidocito) e e enovelada dentro de uma 
eapsula. Quando disparados, alguns tipos de enidas chamados de nematoeistos penetramna presa e injetam veneno. O disparo 
e efetuado por uma mudan^a na permeabilidade da eapsula e um aumento da pressao hidrostatiea interna devido a uma alta 
pressao osmotiea dentro da eapsula. 

A maioria dos hidrozoarios e colonial e marinha, mas as hidras de agua doee sao geralmente demonstradas em aulas de 
laboratories. Elas tern uma forma polipoide tipiea, mas nao sao eoloniais e nao tern nenhuma fase medusoide. A maioria dos 
hidrozoarios marinhos forma colonias ramifieadas com muitos polipos (hidrantes). As medusas de hidrozoarios podem ser 
livre-nadantes oupermanecer fixas as suas eolonias. 

Os eifozoarios sao aguas-vivas tipieas nas quais a medusa e a forma eorporea dominante, e muitos tern uma fase 
polipoide ineonspicua. Lima nova elasse, os Staurozoa, eontem as estauromedusas, anteriormente parte dos Scyphozoa. Os 
eubozoarios sao predominantemente medusoides. Eles ineluemas perigosas vespas-do-mar. 

Os antozoarios sao todos marinhos e polipoides; nao ha nenhuma fase medusoide. As subelasses mais importantes sao 
Hexaeorallia (eom simetrias hexamera ou polimeriea) e Oetoeorallia (com simetria octamera). As ordens maiores de 
Hexacorallia eontem as anemonas-do-mar, que sao solitarias e sem um esqueleto, e os eorais petreos, eoloniais em sua 
maioria que seeretam um exoesqueleto ealcario. Os eorais-petreos sao um eomponente critieo em reeifes de coral, que sao 
habitats de grande beleza, produtividade e valor eeologico e economico. Os Oetoeorallia eontem os eorais moles e corneos, 
muitos dos quais sao eomponentes importantes e belos dos reeifes de eoral. 

Os ctenoforos sao birradiais e nadampor meio de oito fileiras de pentes. Os coloblastos, eom os quais eles capturamas 
pequenas presas, sao a caraeteristiea do filo. 

J Ouestoes de revisao _ 

1. Explique a utilidade da simetria radial para os animals sesseis e livre-nadantes. 

2. Que caraeteristieas do filo Cnidaria sao muito importantes para distingui-los dos outros filos? 

3. De os nomes e fa 9 a a distin 9 ao entre as elasses do filo Cnidaria. 

4. Ea 9 a a distin 9 ao entre as formas de polipo e de medusa. 

5. Explique o mecanismo de disparo dos nematoeistos. Como a pressao hidrostatiea de uma atmosfera pode ser mantida 
dentro do nematoeisto ate que ele receba um estimulo para o disparo? 

6 . Qual e a earaoteristiea ineomumda rede nervosa dos enidarios? 

7. Em que sentido a hidra e um hidrozoario atipieo? 

8 . Deo nome e as fun 96 es dos tipos celulares prineipais da epiderme e da gastroderme da hidra. 

9. O que estimula o comportamento de alimenta 9 ao das hidras? 

10. Defina o seguinte eom respeito aos hidroides: hidrorriza, hidroeaule, cenossareo, perissarco, hidrante, gonangio, 
manubrio. 

11. De um exemplo de um hidrozoario fiutuante e eolonial altamente polimorfico. 

12 . Ea 9 a a distin 9 ao entre os seguintes itens; estatoeisto e ropalio; eifomedusas e hidromedusas; eifistoma, estrobilo e efiras; 
veu, velario e pedalio; Hexacorallia e Oetoeorallia. 

13. Defina os seguintes itens eom rela 9 ao as anemonas-do-mar; sifonoglife; septos ou mesenterios primarios; septos 
ineompletos; filamentos septais; filamentos dos aeoneios; lacera 9 ao pedal. 

14. Desereva tres intera 96 es especifieas de anemonas com organismos que nao sejam suas presas. 

15. Contraste os esqueletos de eorais Hexaeorallia e Oetoeorallia. 

16. Os reeifes de eoral estao geralmente limitados em distribui 9 ao geografiea as aguas marinhas rasas. Como voee expliea 



essa observa^ao? 

17. Especificamente, que tipos de organismos sao muito importantes na deposi 9 ao de carbonate de calcio nos recifes de 
coral? 

18. Como as zooxantelas contribuempara o bem-estar dos corals hermatlpicos? 

19. Fa 9 a a distin 9 ao entre os seguintes itens: recifes emlfanja; recifes embarreira; atois, reeifes de maneha on de baneos. 

20. Que caraeteristicas de Ctenophora sao muito importantes para sua distin 9 ao emrela 9 ao aos outros filos? 

21. Como os etenoforos nadam e como eles obtem seu alimento? 

22. Compare os enidarios e os etenoforos fomeeendo eineo aspectos nos quais eles se assemelham um ao outro e cineo 
aspeetos nos quais eles diferem 

23. Cnidarios e etenoforos sao eonsiderados diblastieos, mas por que alguns biologos os rotulam de triblastieos? 

Para aprofundar seu raciocinio. Qual seria a melhor maneira de fazer as pessoas nao biologas tomarem-se eientes dos 
eustos economieos e eeologicos do aquecimento global na medida em que este afeta os reeifes de corals e as popula 96 es 
de aguas-vivas? 
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CAPITULO 


14 

Acoelomorpha, Platyzoa e Mesozoa 

• ACOELOMORPHA 

o Filo Acoelomorpha 

• PLATYZOA 

o Filo Platyhelminthes 
o Filo Gastrotricha 
o Filo Gnathostomulida 
o Filo Micrognathozoa 
o Filo Rotifera 
o Filo Acanthocephala 

• MESOZOA 

o Filo Mesozoa 



Prostheceraeus vitiatus, platelminto verme piano e listrado, habita a zona entremares sob pedras ou na lama na 
Europa Ocidental. 



Avangando 

Os cnidarios e ctenoforos radialmente simetricos capturam as presas que se aproximam de qualquer dire 9 ao, mas, se o animal 
buscar ativamente alimento, prote^ao e parceiros para a reprodu^ao nao dispora de simetria radial. A movimenta^ao ativa e 
dirigida e mais eficiente com um corpo alongado provide de extremidades cefalica (anterior) e caudal (posterior). 
Adicionalmente, um lado do corpo e mantido para cima (dorsal) e o outro, especializado na locomo^ao, para baixo (ventral). 
O resultado e um animal com simetria bilateral cujo corpo pode ser dividido por um piano de simetria que o separa cm duas 
metades, uma espelhada na outra. Ademais, como e melhor saber aonde se esta indo do que de onde se veio, os orgaos 
sensoriais e os centros de controle nervoso concentram-se na cabe^a. Esse processo e denominado cefaliza 9 ao. A cefaliza 9 ao 
e a simetria bilateral primaria ocorrem concomitantemente emquase todos os animals triblasticos. 

este capitulo apresentamos dois filos de vermes e seis outros filos que nao possuem uma cavidade corporal revestida 
mesodermicamente. Todos, exceto um filo, contem animals com simetria bilateral e corpos triblasticos. Esse piano 
corporeo ocorre cm formas ancestrais e modernas de todos os metazoarios que serao discutidos. O corpo e triblastico porque 
contem uma camada germinativa intermediaria, o mesoderma, derivada do endoderma. As tres camadas germinativas - 
ectoderma, endoderma e mesoderma - produzem todas as estruturas corporeas do adulto (ver as tipicas deriva 96 es dessas 
camadas no Capitulo 8 ). 

Os membros de dois filos triblasticos bilateralmente simetricos tern o corpo acelomado (Gr. a, nao, + koildma, 
cavidade). O celoma e uma cavidade que se desenvolve completamente dentro do mesoderma (ver Capitulo 8 ). Os corpos 
acelomados nao tern celoma. Os leitores podem lembrar que os animals diblasticos tambem carecem de celoma, mas nao os 
denominariam acelomados; o termo e empregado apenas para animals que tern mesoderma. Os taxons acelomados nao 
constituem um grupo monofiletico na grande maioria das analises; portanto, nos usaremos o termo para descrever um piano 
corporeo particular. 

Os acelomados tipicos tern somente um espa 90 intemo; a cavidade digestiva (Figura 14.1). A regiao situada entre a 
epiderme e o revestimento da cavidade digestiva e preenchida com um parenquima celular derivado do mesoderma. O 
parenquima e uma forma de empacotamento tecidual que contem, cm rela 9 ao a mesogleia dos cnidarios, mais celulas e fibras e 
menor quantidade de matriz extracelular (MEC). Os orgaos constituem outra deriva 9 ao do mesoderma que aumentam a 
complexidade interna dos triblasticos. Vemos essa complexidade nos membros dos filos Acoelomorpha e Platyhelminthes. 

Alguns membros dos Acoelomorpha sao acelomados atipicos porque nao tern uma cavidade digestiva. Nesses pequenos 
vermes, as particulas de alimento entram pela boca e penetram cm massa celular ou sincicial derivada do endoderma. Uma 
cavidade digestiva temporaria pode se formar dentro do endoderma. 

Alguns filos descritos neste capitulo sao acelomados tipicos, com uma cavidade intestinal revestida com celulas 





















derivadas do endoderma, circundadas por tecido derivado do mesoderma, mas outros possuem corpos pseudocelomados (Gr. 
pseudo, falso, + koildma, cavidade). Umcorpo pseudocelomado contemuma cavidade interna circundada pelo intestino, mas 
esta cavidade nao esta completamente preenchida com o mesoderma, como seria um animal celomado (Figura 14.1). Um 
pseudoceloma e uma blastocele embrionaria que persiste ao longo do desenvolvimento, levando alguns a descreverem os 
animals com esse piano corporal como blastocelomados. Uma camada mesodermica ocorre na borda exterior da cavidade, 
mas essa camada nao se estende ao redor do intestino, nao formando ummesenterio. O revestimento endodermico do intestino 


forma a Ifonteira interna do pseudocelomado (ver Capitulo 8 ). O pseudocelo pode ser preenchido com fluido ou conter uma 
matriz gelatinosa com algumas celulas mesenquimais. Ele compartilha algumas fun 96 es com um celoma: espa 90 para 
desenvolvimento e diferencia 9 ao dos sistemas digestivo, excretor e reprodutor, um meio simples de circula 9 ao ou distribui 9 ao 
dos materials pelo corpo, um local de armazenamento para que os residuos sejam eliminados para fora pelos ductos 
excretores e umsuporte hidrostatico. 

Muitos animals pseudocelomados sao bastante pequenos, entao a fun 9 ao mais provavel do pseudocelo nesses animals e 
permitir a circula 9 ao interna na ausencia de umsistema circulatorio verdadeiro. 

Os animals que compartilham uma estrutura corporal especifica nao formam necessariamente um grupo monofiletico. 
Entre os grupos pseudocelomados, estao: rotiferos e acantocefalos, entre outros discutidos nos capitulos posteriores, enquanto 
os taxons celomados incluem; acelomorfos, platelmintos, gastrotriquios e gnatostomulidos. Eevanta-se a hipotese de que os 
membros do filo Acoelomorpha ramificaram-se a partir de uma linhagem ancestral cm todos os outros animals bilaterais antes 
que essa linhagem se dividisse para formar protostomios e deuterostomios. Analise o cladograma na contracapa para ver este 
padrao de ramifica 9 ao. Observe que os outros filos discutidos neste capitulo pertencemao clado Protostomia e sao colocados 


no subgrupo Eophotrocozoa (ver Capitulo 8 ). 
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Figura 14.1 Pianos corporals do acelomado, pseudocelomado e celomado. 


FILO ACOELOMORPHA 


Os acelomorfos (Eigura 14.2) sao pequenos vermes achatados com menos de 5 mm de comprimento. A palavra “verme” 
aplica-se de forma pouco precisa para animals invertebrados bilaterais, alongados e desprovidos de apendices. Os zoologos 
chegaram a considerar os vermes (Vermes) como um taxon. Esse taxon incluia uma grande miscelanea de formas hoje 
espalhadas por varios filos, comumente denominados platelmintos, nemertinos, nematodeos e vermes segmentados. 

Os vermes acelomorfos vivem tipicamente cm sedimentos marinhos, embora uns poucos sejam pelagicos. Algumas 
especies vivem cm aguas salobras. A maioria dos Acoelomorpha tern vida livre; alguns sao simbiontes, outros sao parasites. 
O grupo abriga aproximadamente 350 especies. 

Os membros do filo Acoelomorpha estavam anteriormente posicionados na classe Turbellaria, dentro do filo 
Platyhelminthes (ver adiante). Duas ordens de turbelarios, Acoela e Nemertodermatida, representam agora dois subgrupos de 
Acoelomorpha, mas alguns pesquisadores consideram que cada grupo constitui umfilo. 

Os acelomorfos tern a epiderme celular ciliada. As camadas parenquimaticas contem uma pequena quantidade de MEC e 
















musculos circulares, longitudinals e diagonals. 

O sistema digestivo de alguns acelomorfos consta de uma boca que se comunica com uma faringe tubular seguida de um 
intestino em forma de saco cego. Nao existe anus. Em muitos acelos, o intestino e a faringe estao ausentes, de maneira que a 
boea eonduz a massa de celulas derivadas do endoderma ou massa sineieial derivada do endoderma (Figura 14.3). Quando o 
alimento e eonduzido aos espa 90 s temporarios, as eelulas fagocitarias gastrodermieas fazem uma digestao intracelular do 
alimento. 


Os aeelomorfos sao monoicos. O orgao reprodutivo feminino produz ao mesmo tempo gametas e nutrientes para os 
jovens. Os ovos que assim se formam, preenehidos de vitelo, sao denominados endolecitos. Apos a fertiliza 9 ao, alguns ou 
todos os eventos de elivagem produzem um padrao espiral de diades de eelulas novas. Esse padrao poderia ser uma 
earacteristica de defini 9 ao morfologica para os acelomorfos, mas ha necessidade de novos estudos para conlirmar esse 


aspeeto. 



Figura 14.2 Verme acelomorfo, Waminoa sp., em um coral-bolha Plerogyra sinuosa. 




Figura 14.3 A. Verme acelomorfo generalizado. B. Segao sagital mostrando a cavidade intestinal preenchida com 


celulas endodermicas. 


Outras caracteristicas determinantes propostas para os acelomorfos sao bioquimicas (padroes dos neurotransmissores) ou 
se baseiam em detalhes da ultraestrutura celular, como a forma 9 ao de uma rede de radiculas dos cilios epidermicos 
interconectadas. 



















Os acelomorfos tern um eixo anteroposterior distinto, mas a renniao difusa de celnlas nervosas na extremidade anterior 
nao tern ganglios tipieos de um eneefalo “verdadeiro”. Os aeelomorfos tern os nervos corporeos arranjados radialmente em 
vez do padrao de eseada visto nos vermes achatados do filo Platyhelminthes. Os estatoeistos dos aeelomorfos diferem na sua 
estrutura daqueles dos platelmintos. 


Caracterfsticas do filo Acoelomorpha 

• As radfculas dos cilios epidermicosformam uma rede interconectada 

• Inteiramente aquaticos; alguns de aquas salobras, mas a maioria vive em sedimentos marinhos 

• Maioria de vida livre, alguns comensais, outros parasites 

• Simetria bilateral; celulas nervosas concentradas na regiao anterior; corpo achatado dorsoventralmente 

• Corpo dos adultos com tres camadas (triblastkos) 

• Corpo acelomado;MECreduzida 

• Epidermecelular 

• Intestine ausente ou, se presente, incomplete e sacular 

• As celulas musculares mesodermicas originam musculos longitudinals, circulares e diagonals 

• Sistema difuso de neuronios anteriores conectado a cordoes nervosos arranjados radialmente 

• Os orgaos sensoriais incluem estatoeistos (orgaos de equilibrio) e ocelos 

• Reproduce assexuada por fragmenta^o 

• Monoicos, reprodugao sexuada com gonadas bem desenvolvidas, ductos e orgaos acessorios; fertiliza^o interna; clivagem espiral 

• Sem sistemas excretor ou respiratorio 

Filogenia de Acoelomorpha 

Varies estudos filogeneticos com marcadores moleculares (p. ex., o genoma mitocondrial e os genes da miosina II) situam os 
aeelomorfos como triblasticos de simetria bilateral que mais eedo divergirara Os aeelomorfos tern apenas quatro ou eineo 
genes Hox (ver Capitulo 8), diferentemente dos membros de vida livre dos platelmintos, que temsete ou oito desses genes. 

CLADOS DENTRO DE PROTOSTOMIA 

A maior parte dos metazoarios triblasticos e dividida em dois grandes elados ou superfilos: Protostomia e Deuterostomia (ver 
cladograma na contraeapa). A divisao desses dois grupos e baseada nas prineipais earaeteristicas do desenvolvimento (ver 
Capitulo 8), mas os dois grupos tambemse observam na maioria das filogenias obtidas eom dados moleculares. 

Os Protostomia estao divididos emdois grandes dados: Lophotrochozoa e Eedysozoa. Os Platyhelminthes eonstituem o 
primeiro filo de protostomios a ser abordado; este e os filos restantes, incluidos neste eapitulo, pertencem aos 
Lophotrochozoa. O conjunto de filos que agora e considerado Lophotroehozoa apareceu primeiro eomo um dado nas 
filogenias moleeulares. Antes da eonstru^ao dessas filogenias, a divisao taxonomica prineipal dos protostomios ineluia todos 
os filos aeelomados emumgrupo e todos os filos celomados emoutro grupo. 

As filogenias moleculares rejeitaram a hipotese de que aeelomados e celomados formavam grupos monofiletieos 
separados, emvez de dividir os protostomios emdois subconjuntos eonforme mareadores moleeulares earacteristieos. Alguns 
caraeteres morfologieos sao compartilhados por membros de eada um dos subeonjuntos. Os membros de Eedysozoa 
apresentam uma eutieula que e mudada a medida que o corpo cresce. Os membros de Lophotrocozoa eompartilham uma 
peculiar estrutura para a alimenta 9 ao em forma de ferradura, o lofoforo (ver Capitulo 15), ou uma particular forma larval 
chamada trocofora (ver Capitulo 16). 

As larvas troedforas sao diminutas, translueidas, e tern forma de peao (ver Figura 16.7). Apresentam um proeminente 
cireulo de eilios e, algumas vezes, um ou dois cireulos acessorios. As trocoforas ocorrem nos estagios iniciais de 
desenvolvimento de muitos membros de Annelida e Mollusca e sao entendidas como ancestrais desses grupos. Larvas 
semelhantes as troeoforas eneontram-se em alguns membros marinhos de Platyhelminthes, em Nemertea, Echiura e 










Sipunculida, entre outros. 

Clado Platyzoa 

O Platyzoa e um grupo do filo dos protostomios Lophotrochozoa. As rela 96 es evolutivas no filo Lophotrochozoa ainda sao 
discutidas porque combina 96 es diferentes de caracteres moleculares e morfologicas produzem cladogramas distintos. Quando 
sequencias de gene para determinados taxons nao estiverem disponlveis, esses serao excluldos do estudo. No entanto, 
tentativas recentes de ampliar o numero e o tipo de earacteres, bemeomo o numero de taxons emuma analise filogenetiea (ver 
Capltulo 10), aprofundaram nossa eompreensao dos protostomios. Os Platyzoa emergiram eomo um clado em varias 
filogenias, mas os leitores devem estar cientes de que rela 96 es contrastantes foram propostas para os filos que formam os 
Platyzoa. Conforme descrito aqui, os Platyzoa incluem; Platyhelminthes, Gastrotricha e quatro filos no Gnathifera (Figura 
14.4). 

FILO PLATYHELMINTHES 

Os membros do filo Platyhelminthes (Gr. platys, achatado, + helmins, verme) sao comumente denominados vermes achatados 
ou platelmintos. Variam de tamanho entre 1 mm, ou menos, e varies metros (algumas tenias), mas a maioria tern de 1 a 3 cm. 
Seus corpos podem ser linos e com forma foliacea ou alongados e com forma de fita. O filo contem formas de vida livre a 
exemplo da planaria comum (Figura 14.5), e especies parasitas, eomo os trematodeos e as tenias. 

Como nao se conhece nenhuma caracteristica exclusiva (sinapomorfia) para o filo, alguns pesquisadores consideram que 
0 filo Platyhelminthes nao seja um grupo monofiletico valido. No entanto, existe uma caracteristica distintiva para um grande 
clado de parasites dentro dos platelmintos. Os parasites compartilham uma cobertura corporea externa, denominada 
tegumento sincicial, ou neoderme, que contrasta com a epiderme celular ciliada da maioria das formas de vida livre. 
Algumas caracteristicas morfologicas dos platelmintos de vida livre sugerem que eles seriam ancestrais das formas parasitas. 
Enquanto esse intenso debate permanece semse resolver, continuamos a apresenta-lo eomo umfilo. 

Os platelmintos estao divididos em quatro classes (Figura 14.6): Turbellaria, Trematoda, Monogenea e Cestoda. A classe 
Turbellaria inclui os platelmintos de vida livre, juntamente com algumas formas simbiontes e parasites. A maior parte dos 
turbelarios e habitante dos fundos de ambientes marinhos ou de agua doce, vivendo sob pedras ou outros substrates duros. As 
planarias de agua doce podem ser encontradas em correntes, po 9 as e ate em fontes termais. As planarias terrestres estao 
restritas a lugares umidos, sob pedras outroncos. A classe Turbellaria e descrita eomo um taxon parafiletico (ver Capitulo 10) 
e aguarda uma completa revisao. 

Todos os membros das classes Monogenea, Trematoda (trematddeos) e Cestoda (tenias) sao parasites. A maioria dos 
Monogenea e ectoparasita; todos os trematddeos e cestddios sao endoparasitos. Muitas especies tern ciclos de vida indiretos 
com mais de um hospedeiro; o primeiro hospedeiro e Ifequentemente um invertebrado, e o hospedeiro definitivo e geralmente 
umvertebrado. Os humanos sao hospedeiros de um bom numero de especies. 

Muitas especies abordadas neste capitulo e nos Caprtulos 11,17,18,19,20 e 21 sao parasitos. As pessoas tem sofrido bastante ao longo dos seculos por conta dos 
parasitos que infestam seres humanos e seus animals domesticos. As pulgas e as bacterias aniquilaram 33% da populagao europeia no seculo 17, assim eomo a 
malaria, a esquistossomose e a doen^a do sono tern acabado com a vida de milhoes. Mesmo hoje, apos as campanhas, com exito, em muitas partes do mundo contra 
a febre amarela, a malaria e o ancilostomo, as doen^as parasitarias associadas a deficiencias nutricionais sao a causa primaria de mortes de seres humanos. As guerras 
civis e as mudangas ambientais tern causado a ressurgencia de malaria, tripanossomiase e leishmaniose, e as prevalencias globais dos nematodeos intestinais 
permaneceram inalteradas durante os liltimos 50 anos. 
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Figura 14.4 Relagoes hipoteticas entre membros do Platyzoa. Os caracteres sao subconjuntos modificados 
daqueles em Kristensen (2002; ver referenda no final deste Capitulo) e Brusca e Brusca (2003; ver referenda no 



final do Capitulo 15) 
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Figura 14.5 A. Planaria corada. B. Bipalium, urn verme achatado terrestre. 
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Figura 14.6 Relagoes hipoteticas entre os platelmintos parasitas. A class© Turbellaria e tradicionalmente aceita 
como parafiletica. Alguns turbelarios tern desenvolvimento a partir de ovos ectolecitos e, junto com os Trematoda, 
os Monogenea e os Cestoda, formam urn dado que exclui os turbelarios de ovos endolecitos. Para simplificar, 
sao omitidas as sinapomorfias desses turbelarios e as dos Aspidogastrea, bem como de muitos outros grupos 
mencionados por Brooks (1989). Brooks define mais urn dado, denominado Cercomeria, que inclui todos os 
membros de Neodermata mais dois taxons de turbelarios nao mostrados aqui. Os membros de Cercomeria tern 
urn orgao adesivo posterior. Nos monogeneos e nos cestodeos, o orgao e provido de ganchos. 


Fonte: Modificada de D. R. Brooks. The phylogeny of the Cercomeria (Platyhelminthes: Rhabdocoela) and 
general evolutionary principles. Journal of Parasitology 75:606-616, 1989. 

Forma e fungao 

Epiderme, musculos 

A maioria dos turbelarios temuma epiderme eelular ciliada sobreposta a uma membrana basal. Ela contem rabditos em forma 
de bastao que ineham e formam uma camada de mueo protetora ao redor do corpo quando sao liberados junto eom a agua. As 
glandulas mueosas unicelulares abrem-se na superfleie da epiderme (Figura 14.7). A maioria das ordens de turbelarios 
apresenta na epiderme orgaos adesivos duoglandulares. Esses orgaos eonsistem em eelulas de tres classes: viscosas, 
liberadoras e de fixagao (Figura 14.8). As secregoes viscosas das eelulas glandulares aparentemente se anexam aos 
microvilos das eelulas de fixagao ao substrata, e as secregoes das eelulas glandulares liberadoras fornecemummecanismo de 
liberagao quimica rapido. 

Em contraste com a epiderme eelular ciliada da maioria dos turbelarios, os adultos das tres classes de parasites tern um 
revestimento corporeo nao ciliado denominado tegumento sincicial (Figura 14.9). O termo sincicial exprime o fata de muitos 
nucleos estarem envolvidos por uma unica membrana eelular. Pode parecer que uma cobertura de corpo completamente nova 
surgiunas classes parasitas, mas existem alguns turbelarios de vida livre com uma epiderme atipica. 























Alguns turbelarios tern uma epiderme sincicial e outros tern uma epiderme sincicial “aprofundada”; nesta, os corpos 
celulares (que contem os nucleos) estao localizados sob a membrana basal da epiderme. Os eorpos eelulares eomunieam-se 
eom 0 eitoplasma superfieial (eitoplasma distal) mediante extensoes projetadas para fora. Essas extensoes se fundem para 
formar o revestimento sineieial e partieipam da forma 9 ao do tegumento sineieial. O termo “aprofundado” e improprio porque 
a superfieie oitoplasmatiea forma-se por extensao da regiao distal dos eorpos eelulares, e nao por aprofundamento desses 
eorpos abaixo da membrana basal. 

Os adultos de todos os membros de Trematoda, Monogenea e Cestoda possuem um revestimento sineieial eompletamente 
desprovido de eilios denominado tegumento (Figura 14.9). Muitas formas larvais desses grupos sao eiliadas, mas o 
revestimento eiliado e perdido quando ha eontato eom um hospedeiro. Tern sido sugerido que a perda da epiderme seja uma 
solu^ao para impedir a resposta imunologiea do hospedeiro. O desenvolvimento do tegumento oeorre a medida que diversas 
eamadas superfieiais da epiderme sao deseartadas; por fim essas extensoes fundidas dos eorpos das eelulas abaixo da 
membrana basal se tornam o revestimento superfieial do eorpo. O tegumento e tambem denominado neoderme, e o 
eompartilhamento desse tipo de tegumento pelos parasitos e eriterio para reunir trematodeos, monogeneos e eestodios no 
elado Neodermata (Figura 14.6). 

O tegumento dos endoparasitos e resistente ao sistema imunoldgioo do hospedeiro, e resiste aos sueos digestivos nas 
tenias e outros que habitam o intestino do hospedeiro. A natureza sineieial do tegumento poderia prover maior resisteneia 
porque nao existem jun^oes entre as eelulas que possam ser transpassadas. O tegumento pode ser absortivo e seeretor. Foi 
mostrado que o tegumento de uma tenia libera enzimas que reduzem a efetividade do sistema digestive do hospedeiro. O 


tegumento das tenias absorve nutrientes da eavidade digestiva do hospedeiro - as tenias nao apresentam boea nemanus. 
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Figura 14.7 A. Uma planaria inteira. B. Corte transversal de uma planaria na regiao da faringe mostrando as 
relagoes das estruturas corporeas. 
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Figura 14.8 Reconstrugao do orgao adesivo duoglandular do turbelario Haplopharynx sp. Existem duas glandulas 
viscosas e uma glandula liberadora que se situa embaixo da parede do corpo. A celula de fixagao esta localizada 


na epiderme e uma das glandulas viscosas e a glandula liberadora estao em contato com urn nervo. 
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Figura 14.9 Esquema diagramatico da estrutura do tegumento do trematodeo Fasciola hepatica. 

Caracteristicas dofilo Platyhelminthes 

• Sem caracteristicas claras de defini^o 

• Habitats marinhos, de agua doce e terrestres umidos 

• Os turbelarios sao na maioria de vida livre; classes Monogenea, Trematoda e Cestoda inteiramente parasitas 

• Simetria bilateral; polaridade definida das extremidades anterior e posterior; corpo achatado dorsoventralmente 

• Corpo dos adultos com tres camadas (triblastkos) 

• Corpo acelomado 































• Epiderme celular ou sincicial (ciliada em alguns); rabditos na epiderme da maioria dos turbelarios; a epiderme e um tegumento sincicial em quase todos 
os Monogenea, Trematoda, Cestoda e em alguns Turbellaria 

• Intestine incomplete pode set ramificado, ausente em cestodeos 

• Sistema muscular principalmente em forma de bainha e de origem mesodermica; camadas musculares de fibras circulares, longitudinals e, as vezes obifquas, 
abaixo da epiderme 

• Sistema nervoso consiste em um par de ganglios anteriores com dels corddes nervosos longitudinals conectados per nerves transversals e localizado 
no mesenquima na maioria das formas 

• Orgaosdossentidosincluem estatocistos(6rgaosdeequilibrio) eocelos 

• Reproduce assexuada por fragmenta^o e outras metodos come parte dos complexes ciclos de vida parasitas 

• Maioria das formas monoica; sistema reprodutor complexo, geralmente com gonadas bem desenvolvidas, ductos e orgaos acessorios; fertilizagao interna; 
desenvolvimento direto nasformas livre-nadantes e naquelas com um unico hospedeiro; complicados ciclos de vida, frequentemente, no case de muitos 
endoparasitos, envolvend ovaries hospedeiros 

• Sistema excretor com dois canais laterals ramificados que apresentam celulas-flama (protonefn'dios); ausentes em algumas formas 

• Sistemas respiratorio, circulatorio e esqueleticoausentes; canais linfaticos com celulas livres em alguns trematodeos 

Na parede celular embaixo da membrana celular dos platelmintos existem camadas de fibras musculares que corremnos 
sentidos circular, longitudinal e diagonal. Uma rede de celulas parenquimaticas, derivada do mesoderma, preenche os 
espa 9 os entre os musculos e os orgaos viscerais. As celulas parenquimaticas de alguns platelmintos, talvez de todos, nao sao 
tipos celulares separados, mas simas por 96 es nao contrateis de celulas musculares. 

Nutrifao e digestao 

Emgeral, o sistema digestive dos platelmintos e formado por boca, faringe e intestine (Figura 14.10). Nos turbelarios, come a 
planaria Dugesia, a faringe esta alojada emuma bolsa faringea (Figura 14.10) e abre-se na parte posterior interna da boca, 
atraves da qual ela pode se estender. O intestine temtres ramos muito ramificados, um anterior e dois posteriores. O conjunto 
constitui uma cavidade gastrovascular revestida de epitelio colunar (Figura 14.10). 

As planarias sao predominantemente carnivoras; alimentam-se em grande parte de pequenos crustaceos, nematodeos, 
rotiferos e insetos. Podem detectar o alimento a distancia, com o auxilio de quimiorreceptores. Fnvolvem a presa com 
secre 96 es de muco produzido pelas glandulas de muco e por rabditos. Fima planaria apreende sua presa com a extremidade 
anterior, enrola o corpo ao redor da presa, estende a faringe e suga o alimento empequenas quantidades. 

As secre 96 es intestinais contem enzimas proteoliticas que fazem uma digestao extracelular. Peda 9 os de alimento sao 
sugados para o intestine, onde as celulas fagocitarias da gastroderme completam a digestao (intracelular). O alimento nao 
digerido e expelido atraves da faringe. Os monogeneos e os trematodeos alimentam-se das celulas do hospedeiro, ingerindo 
restos celulares e fiuidos corporeos. A boca dos trematodeos e dos monogeneos abre-se, geralmente, na regiao anterior do 
corpo ou em suas proximidades para uma faringe muscular nao extensivel (Figuras 14.11 e 14.19). O esofago comunica-se 
posteriormente com um intestino de fundo cego, tipicamente em forma de Y, mas tambem pode ser altamente ramificado ou 
nao, dependendo da especie. 

Como os cestodios nao temtubo digestivo, dependemda digestao do seu hospedeiro e sua absor 9 ao e limitada a pequenas 
moleculas do tubo digestivo do hospedeiro. 

Excrefdo e osmorregulagdo 

Os sistemas excretores retiram residues do corpo, enquanto os sistemas osmorreguladores controlam o balan 90 de agua. Os 
sistemas osmorreguladores sao muito Ifequentes em animais dulcicolas, nos quais os gradientes de concentra 9 ao entre os 
fiuidos internos e o ambiente externo causam o inchamento a medida que a agua atravessa as membranas permeaveis do corpo 
(ver Capitulo 30). O excesso de agua tipicamente e eliminado atraves de um sistema de osmorregula 9 ao. As vezes, a 
osmorregula 9 ao e a excre 9 ao agememconjunto, pois, nesses cases, os residues sao eliminados junto coma agua que o animal 
expulsa. Os platelmintos temum sistema de protonefridios (Figura 14.10A) que pode ser usado para a excre 9 ao ou para a 
osmorregula 9 ao (ver Capitulo 30). Fmbora uma pequena quantidade de amonia seja excretada via protonefridios, a maior 








parte dos residues metabolieos e removida, prineipalmente, por difusao atraves da parede do eorpo. 

Os protonefridios (orgaos exeretores ou osmorreguladores nas proximidades da extremidade anterior) dos platelmintos 
apresentam celulas-flama (Figura 14.10A). Uma celula-flama e ealieiforme e apresenta umtufo de flagelos que se estende a 
partir da faee interna do ealiee. Em alguns turbelarios e em todos os Neodermata, os protonefridios formam uma rede 
(malha); o bordo do ealiee alonga-se emproje 96 es digitiformes que se estendem enfre proje^oes semelhantes da celula do 
tubulo. O espa 9 o (lumen) envolvido pela eelula do tiibulo eontinua para dentro dos duetos eoletores que finalmente se abrem 
para o exterior atraves de poros. O batimento dos flagelos (que lembra uma ehama flamejante) impulsiona o fluido dos duetos 
eoletores e eria uma pressao negativa que arrasta o fluido atraves das proje 96 es delieadas da rede. A parede do dueto para 
alem da eelula-flama geralmente apresenta dobras ou mierovilos que, provavelmente, funeionam na reabsor 9 ao de eertos ions 
oumoleeulas. 


Os duetos eoletores das planarias se uneme se reunememuma rede ao longo de eada lado do animal (Figura 14.10), e 
podem esvaziar-se atraves dos numerosos nefridioporos. Esse sistema e prineipalmente osmorregulador, porque e reduzido ou 


ausente em turbelarios marinhos, os quais nao neeessitam expelir o exeesso de agua. 



Flagelos formando a “f lama” Tubulo Celula- Manchas 
L J osmorregulador flama oculares 


Niicleo 


Celula- 

flama 


Cordao 

nervoso 

lateral 


Ganglio 

cerebral 


Tubulo 


Ovario 


Intestino 


Celula do tubulo 


Oviduto 


Vltelarios 


Diverticulo 


Testfculo / C. 


^ V*/ — baringe 

—^— Bolsa 

farmgea 


Vesfcula seminal 


Vaso 

deferente 


Penis 


Receptaculo 

seminal 


Nervo 

transversal 


Vagina 


Poro genital 


Faringe 


Figura 14.10 Estrutura de uma planaria. A. Sistemas 


reprodutor e osmorregulador, mostrados em parte 


Ampliada, no lado esquerdo, ve-se uma celula-flama. B. Tube digestive e sistema nervoso do tipo escada. A 


faringe e mostrada em posigao de repouso. C. Faringe estendida atraves da boca ventral. 


Ventosa oral 



Intestino 


Ventosa 

ventral 


Utero Vitelarios 


Ovario Receptaculo Testfculo 


Musculo 

farmgeo 


Tubo 


Vesfcula 


excretor Gonoporo seminal 


Vaso Ducto Canal de Ducto 

deferente vitelino Laurer espermatico 


Poro excretor 


Testfculo posterior 































Figura 14.11 Estrutura de Clonorchis sinensis, urn trematodeo do figado humano. 

Os protonefridios de celulas-flama tambem existem nos taxons parasites. Os monogeneos geralmente tern dois poros 
excretores que se abrem lateralmente perto da regiao anterior. Os duetos eoletores dos trematedeos esvaziam-se em uma 
bexiga exeretora que se abre para o exterior atraves de umporo terminal (Figura 14.11). Nos eestedios existem dois eanais 
excretores principais que corremao longo das margens de todo o corpo do verme (Figura 14.23). Unem-se no ultimo segmento 
(proglotide, ver adiante) formando uma bexiga exeretora que se abre atraves de um poro terminal. Quando a proglotide 
terminal e liberada, os dois eanais se abrem separadamente. 

Sistema nervoso 

O mais primitivo sistema nervoso, encontrado em alguns turbelarios, consiste em um plexo nervoso subepidermico que 
lembra a rede nervosa dos cnidarios. Alem de um plexo nervoso, outros vermes achatados tern de um a cinco pares de cordoes 
nervosos longitudinals sob a camada muscular (ver Capitulo 33). As planarias de agua doce tern um par ventral (Figura 
14.10B). Os nervos conectores formamumpadrao semelhante a uma escada de cordas. O cerebro consiste emmassa bilobada 
de celulas ganglionares que se origina anteriormente a partir dos cordoes nervosos ventrais. Os neuronios sao organizados nos 
tipos sensorial, motor e de associa 9 ao - um desenvolvimento importante na evolu 9 ao dos sistemas nervosos. 

Orgaos dos sentidos 

A locomo 9 ao ativa nos platelmintos favoreceu nao so a cefaliza 9 ao do sistema nervoso, mas tambem a evolu 9 ao adicional de 
orgaos dos sentidos. Os ocelos, oumanchas sensiveis a luz, sao comuns nos turbelarios (Figura 14.10A), monogeneos e larvas 
de trematedeos. 

As celulas tateis e as celulas quimiorreceptoras sao abundantes na superficie corporea do animal e, em planarias, formam 
orgaos distintos nas auriculas (os lobulos em forma de orelha nos lados da cabe 9 a). Algumas especies tambem tern 
estatocistos para equilibrio e reorreceptores para perceber a dire 9 ao da corrente de agua. As extremidades sensoriais sao 
abundantes ao redor da ventosa oral de trematedeos e no orgao de adesao (escolex, adiante) de eestedios, bem como ao redor 
dos poros genitais de ambos os grupos. 

Reprodufdo e regenerafdo 

Muitos turbelarios reproduzem-se tanto assexuadamente (por fissao) como sexuadamente. No modo assexuado, as planarias 
dulcicolas simplesmente constringem a regiao posterior a da faringe, e cada regiao se separa em um animal que regenera as 
partes perdidas - uma maneira rapida de aumentar a popula 9 ao. Baixas densidades populacionais podem provocar um 
incremento da taxa de fissao. Em algumas formas nas quais ocorre a fissao, os individuos podem nao se separar 
imediatamente, mas permanecer ligados formando cadeias de zooides (Figura 14.12). 



A Phagocata B MIcrostomum C Stenostomum 

Figura 14.12 Alguns pequenos turbelarios de agua doce. A. Phagocata tern numerosas faringes. B e C. Afissao 
incompleta resulta em uma serie de zooides interligados temporariamente. 

O consideravel poder de regenera^ao das planarias oferece um interessante sistema para estudos experimentais do 
desenvolvimento. Por exemplo, de um peda^o retirado do meio de uma planaria podem regenerar uma cabe9a e uma eauda 
novas. No entanto, o peda9o retem a polaridade; a cabe9a cresce na regiao anterior e a eauda na posterior. Um extrato de 
eabe9as aerescido a um meio de eultura contendo vermes sem eabe9a impede a regenera9ao de novas cabe9as, o que sugere 
que as substaneias presentes emuma regiao inibam a regenera9ao da mesma regiao emoutra parte do corpo. 

Os trematodeos apresentam reprodu9ao assexuada emseus hospedeiros intermediarios, earamujos. Os detalhes dos sens 
surpreendentes eielos de vida sao descritos mais adiante. Alguns eestodios juvenis tambem experimentam reprodu9ao 
assexuada por brotamento de eentenas ou, em alguns easos, ate milhoes de filhotes (adiante). 

Quase todos os platelmintos sao monoieos (hermafroditas), mas pratieam a fertiliza9ao eruzada. Em alguns turbelarios, o 
vitelo para a nutri9ao do embriao em desenvolvimento e eontido dentro da propria celula-ovo (ovos endolecitos) e a 
embriogenese experimenta clivagem espiral determinada, tipiea dos protostomios (Capitulo 8 ). A presen9a de ovos 
endolecitos e considerada ancestral nos platelmintos. Os trematodeos, monogeneos, eestodios e muitos grupos de turbelarios 
compartilham a condi9ao derivada emque os gametas femininos contempouco ou nenhum vitelo, e esse vitelo e produzido por 
celulas liberadas de orgaos separados denominados vitelarios. As celulas de vitelo sao conduzidas atraves dos ductos 
vitelinos ate a jun9ao com o oviduto (Figuras 14.10 e 14.11). Normalmente, existem numerosas celulas de vitelo que 
envolvem o zigoto dentro do ovo; por isso, esse desenvolvimento e denominado ectolecito. A clivagem e afetada de tal 
maneira que nao e possivel distinguir umpadrao claro. O pacote inteiro que esta dentro da capsula do ovo, e que consiste em 
celulas de vitelo e no zigoto, passa ao litero e, finalmente, e liberado por um poro genital comum ou por um poro uterino 
separado (Figura 14.11). 

O acesso ao vitelo em ovos ectolecitos e problematico para o embriao em desenvolvimento, mas as camadas epidermicas 
mais externas de alguns embrioes em desenvolvimento crescem para o exterior e envolvem o vitelo. Quando a camada 
epidermica mais externa e desprendida durante o desenvolvimento, sucessivas camadas internas encerram e utilizam o vitelo. 
Tern sido sugerido que o desprendimento das camadas epidermicas, permitindo o consume de vitelo em turbelarios de ovos 
ectolecitos, representaria a base evolutiva do desprendimento das camadas epidermicas larvais que ocorre quando se forma o 
tegumento sincicial. 




















Os orgaos reprodutores masculinos incluem um, dois ou mais tesdculos conectados a vasos eferentes. Estes se unem 
formando umvaso deferente unico. Esse vaso deferente geralmente se dirige a uma vesicula seminal e, subsequentemente, a 
um penis papiliforme ou a umorgao copulador extensivel denominado cirro. 

Durante a esta9ao reprodutiva, os turbelarios desenvolvem os orgaos maseulino e feminino, que comumente se abrem ao 
exterior atraves de umporo genital comum (Figura 14 . 10 A). Apos a copula, um ou mais ovos fertilizados sao empacotados 
dentro de uma pequena capsula junto com algumas celulas de vitelo. As capsulas sao presas no lado inferior de rochas ou 
plantas atraves de pequenas hastes. Dos embrioes eclodem jovens que se assemelham aos adultos maduros. Os embrioes de 
algumas formas marinhas desenvolvem-se como larvas ciliadas livre-nadantes, muito parecidas com as larvas trocoforas de 
outros membros de Lophotrochozoa. 

Os monogeneos eclodem como larvas livre-nadantes que se anexamao proximo hospedeiro e desenvolvem-se emjovens. 
As larvas dos trematodeos emergem da casca do ovo como larvas ciliadas que penetram em um caramujo, o hospedeiro 
intermediario, ou elas eclodem somente apos serem ingeridas por um caramujo. Amaioria dos cestodios eclode apenas depois 
de ter sido consumida por um hospedeiro intermediario. Muitos tipos de animais servemcomo hospedeiros, e, dependendo da 
especie, uma tenia pode necessitar de um ou mais hospedeiros intermediarios para completar seu ciclo de vida. 

Classe Turbellaria 

Os turbelarios sao, na sua grande maioria, vermes de vida livre que variam de tamanho entre 5 mm ou menos ate 50 cm 
Podem ser encontrados embaixo de objetos em habitats marinhos, de agua doce e terrestres. Para os ELIA, ha registro de 
aproximadamente seis especies de turbelarios terrestres.* A boca, localizada no lado ventral, comunica-se com a cavidade 
intestinal, Ifequentemente por intermedio de uma faringe. Os turbelarios geralmente se distinguem pelo tipo de intestine 
(presente ouausente; simples ou ramificado; padrao de ramifica9ao) e de faringe (simples, dobrada oubulbosa). Excetuando a 
ordem Polycladida (Gr. poly, muitos, + klados, ramo), os turbelarios de ovos endolecitos tern um intestino e uma faringe 
simples. Em uns poucos turbelarios nao existe uma faringe reconhecivel. Os policladidos tern uma faringe pregueada e um 
intestino multirramificado (Figura 14 . 13 ). Os policladidos incluem numerosas formas marinhas de tamanho moderado a grande 
(de 3 a mais de 40 mm) (Figura 14 . 14 ). Elmmaior numero de ramifica96es intestinais nos turbelarios esta correlacionado com 
maiores tamanhos corporeos. Os membros da ordem Tricladida (Gr. treis, tres, + klados, ramo), que sao ectolecitos e incluem 
as planarias de agua doce, tern um intestino trifurcado (Figura 14 . 13 ). 

Os turbelarios sao formas tipicamente rastejadoras que, para o deslocamento, combinam a a9ao muscular e a ciliar. 
Planarias muito pequenas nadam com auxilio dos cilios. Outras locomovem-se por deslizamento, com a cabe9a levemente 
erguida, sobre um piso de muco secretado pelas glandulas adesivas marginais. O batimento dos cilios epidermicos sobre o 
piso de muco desloca o animal para a Ifente, enquanto ondas ritmicas musculares podem ser observadas indo da cabe9a para 
tras. Os policladidos grandes e os turbelarios terrestres rastejam com auxilio de ondula96es musculares, ao estilo dos 
caramujos. 

Classe Trematoda 

Todos os trematodeos sao vermes parasites, e quase todas as formas adultas sao endoparasitos de vertebrados. Tern forma 
predominantemente foliacea e sao provides de uma ou mais ventosas, mas carecem do opistaptor presente nos trematodeos 
monogeneos (adiante). 

Outras adapta96es estruturais ao parasitismo sao evidentes: varies tipos de glandulas de penetra9ao ou glandulas que 
produzem material de encistamento, orgaos de adesao como ventosas e ganchos e uma capacidade de reprodu9ao 
incrementada. De resto, os trematodeos compartilham varias caracteristicas com os turbelarios de ovos ectolecitos, como um 
canal alimentar bem desenvolvido (mas com a boca na regiao anterior ou cefalica) e sistemas reprodutor, excretor e nervoso, 
bem como uma musculatura e um parenquima levemente modificados daquele dos turbelarios. Os orgaos dos sentidos sao 
pouco desenvolvidos. 
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Figura 14.13 Padrao intestinal de duas ordens de turbelarios. A. Tricladida. B. Polycladida. 



Figura 14.14 Pseudobiceros hancockanus, urn turbelario policladido marinho. Os policladidos marinhos 
frequentemente sao grandes e ricamente coloridos. Essa especie australiana foi fotografada na Grande Barreira 
de Coral da Australia. 


Dos grupos de Trematoda, a subclasse Aspidogastrea e a menos conhecida. A maior parte dos parasites desse grupo tern 
apenas um unico hospedeiro, geralmente um molusco. Se existe um segundo hospedeiro, este costuma ser um peixe ou uma 
tartaruga. A subclasse Digenea (Gr. dis, dupla, + genos, ra(;a) e a maior e a mais bem conhecida, com muitas especies de 
importancia medica e economica. 

Subclasse Digenea 

Com raras exce^oes, os digeneos apresentam um ciclo de vida complexo, sendo o primeiro hospedeiro (intermediario) um 
molusco, e o definitivo (o hospedeiro no qual ocorre a reprodu9ao sexuada, algumas vezes denominado hospedeiro final), um 
vertebrado. Em algumas especies, um segundo e, ate mesmo, um terceiro hospedeiro intermediario aparece. E um grupo 
bastante irradiado e seus membros parasitaram quase todos os tipos de vertebrados. Os digeneos habitam, de acordo com a 
especie, uma ampla gama de locais em seus hospedeiros: trato digestivo, trato respiratorio, sistema circulatorio, o trato 
urinario e o trato reprodutor. 

Entre os mais surpreendentes fenomenos biologicos, encontram-se os ciclos de vida dos digeneos. Embora os detalhes do 
ciclo de vida das especies variem bastante, um exemplo tipico incluiria os estagios de adulto, ovo (embriao encapsulado), 
miracidio, esporocisto, redia, cercaria e metacercaria (Figura 14 . 15 ). O embriao encapsulado, ou a larva, geralmente passa 
para o hospedeiro definitivo emexcretas e temque alcan^ar a agua para continuar seu desenvolvimento. Na agua eclode como 
uma larva ciliada livre-nadante, o miracidio. O miracidio penetra nos tecidos de um caramujo, onde se transforma em um 









esporocisto. O esporocisto se reproduz assexuadamente para formar mais esporocistos ou varias redias. As redias, por sua 
vez, se reproduzem assexuadamente para produzir mais redias ou cercarias. Desse modo, um unieo ovo pode dar origem a 
uma enorme progenie. Acerearia emerge do earamujo e pode penetrar diretamente no hospedeiro final (p. ex., o trematodeo do 
sangue Schistosoma mansoni), penetrar em um hospedeiro intermediario (p. ex., o trematodeo pulmonar Paragonimus 
westermani), ou eneistar-se na vegeta^ao aquatiea (p. ex., o trematodeo intestinal Fasciolopsis buski). Nessa etapa, as 
eercarias transformam-se em metacercarias, as quais sao, esseneialmente, trematodeos juvenis. Quando as metaeerearias sao 
ingeridas pelo hospedeiro final, os vermes juvenis migrampara o loeal final da infee9ao e tomam-se adultos. 

Alguns dos mais graves parasites de seres humanos e de animais domestieos sao digeneos (Quadro 14 . 1 ). O primeiro 
eielo de vida deseoberto de umdigeneo foi o da Fasciola hepatica (L. fasciola, pequeno feixe ou listra), que eausa a “neerose 
do figado” emovelhas e outros ruminantes. Os trematodeos adultos vivemno dueto biliar do figado e os ovos sao transmitidos 
atraves das fezes. Apos a eclosao, o miraeidio penetra emum earamujo e torna-se um esporocisto. Ocorremduas gera96es de 
redias, e as cercarias encistam-se na vegeta9ao. Quando a vegeta9ao infestada e comida por uma ovelha ou outro ruminante 


(ou, as vezes, humanos), as metacercarias desenvolvem-se como vermes jovens. 
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Figura 14.15 Cicio de vida de Clonorchis sinensis. 


Quadro 14.1 Exemplos de trematodeos que infectam seres humanos. 


Nomes comuns e dentificos Meios de infec^o; distribui^o e prevalenda em seres humanos 


Trematodeos do sangue {Schistosoma tresespeciesamplamente 
prevalentes, outras registradas 

5. mansoni 

S. haematobium 
5. japonicum 

Trematodeo chines dofigado {Clonorchis sinensis) 

Trematodeos pulmonares {Paragonimus spp.), sete especies, sendo P. 
westermani a mais prevalente 

Trematodeo intestinal {Fasciolopsis bush) 


Na agua, as cercarias penetram na pele; 200 milhoes de pessoas infectadas com 
uma ou mais especies 

Africa, Americas do Sul e Central 

Africa 

Asia oriental 

Ingestao de metacercarias em peixes crus; em torno de 30 milhoes de casos na 
Asia oriental 

Ingestao de metacercarias em caranguejos de agua doce crus; Asia e Oceania, 
Africa Subsaariana, Americas do Sul e Central, varios milhoes de casos na Asia 

Ingestao de metacercarias na vegetagao aquatica; 10 milhoes de casos na Asia 
oriental 


Trematodeo dofigado de ovelha {Fasciolahepatica) 


Ingestao de metacercarias da vegetagao aquatica; extensamente prevalente 
em ovelhas e gado; ocasionalmente em seres humanos 


Clonorchis sinensis \ Trematodeo do figado humano. Clonorchis (Gr. cion, ramo, + orchis, testiculo) e o mais importante 
trematodeo do figado humano; e eomum em muitas regioes da Asia oriental, espeeialmente na China, no Sudeste Asiatico e no 
Japao. Gatos, eachorros e poreos tambemsao frequentemente infectados. 

Estrutura. Os vermes variamde 10 a 20 mmde eomprimento (Figura 14.11). Emmuitos aspeetos, sua estrutura e a tipica de 
muitos trematodeos. Tern uma ventosa oral e uma ventosa ventral. O sistema digestivo consiste em uma faringe, um esofago 
muscular e dois longos cecos intestinais semramifica^oes. O sistema excretor consiste emdois tiibulos protonefridiais com 
ramifica^oes providas de celulas-fiama. Os dois tubulos sao unidos, formando uma bexiga mediana unica que se abre ao 
exterior. O sistema nervoso consiste, como nos outros platelmintos, em dois ganglios encefalicos conectados a cordoes 
nervosos longitudinais, os quais apresentam conexoes nervosas transversais. 

Nos trematodeos e comum que em torno de 80% do corpo seja voltado para a reprodu^ao. O sistema reprodutor e 
hermafrodita e complexo. O sistema masculino e formado por dois testiculos ramificados que se unem formando um vaso 
deferente unico, o qual se alarga emuma vesicula seminal. A vesicula comunica-se comum ducto ejaculatorio que termina 
na abertura genital. O sistema feminino e formado por um ovario ramificado, um curto oviduto, que recebe os ductos vindos 
do receptaculo seminal, e umootipo, que recebe os vitelarios. O ootipo e cercado por massa glandular, a glandula de Mehlis, 
de fun^ao incerta. Dessa glandula surge o litero, com muitas circunvolu^oes, que se abre no poro genital. A fertiliza^ao 
cruzada entre individuos e habitual; o esperma e armazenado no receptaculo seminal. Quando um ovocito e liberado do 




ovario, juntam-se a ele um espermatozoide e um grupo de celulas vitelinas, sendo entao fertilizado. As celulas vitelinas 
liberam um material proteico que formara a casca e que e estabilizado mediante uma rea 9 ao quimica; as secre 96 es da glandula 
de Mehlis sao adicionadas e o ovo passa para dentro do utero. 

Ciclo de vida. O habitat normal dos adultos sao os duetos biliares dos seres humanos e de outros mamlferos que se alimentam 
de peixes (Figura 14.15). Os ovos, cada um contendo ummiraeldio completo, sao liberados na agua eomas fezes, onde podem 
viver durante algumas semanas; eclodem apenas quando sao ingeridos pelo earamujo Parafossarulus ou animals de generos 
relaeionados. Porem, os ovos podem viver durante algumas semanas na agua. Dentro dos caramujos, o miraeidio penetra nos 
teeidos e transforma-se em um esporoeisto, que produz uma gera 9 ao de redias. A redia e alongada; eom um eanal alimentar, 
um sistema nervoso, um sistema excretor e muitas celulas germinativas em processo de desenvolvimento. As redias passam 
para o figado do earamujo, onde as celulas germinativas continuam a embriogenese e dao lugar a cercarias com forma de 
girino. Esses dois estagios assexuados no hospedeiro intermediario permitem que um unico miraeidio produza ate 250.000 
cercarias infectantes. 

As cercarias escapampara a agua e nadamate encontrar umpeixe da familia Cyprinidae; entao penetram, sob as escamas, 
nos musculos do peixe, onde perdem a cauda e encistam-se como metacercarias. Se um mamifero ingerir um peixe infectado 
cru ou malcozido, o cisto da metacercaria dissolve-se no intestino e os vermes jovens migram, presumivelmente, para o ducto 
biliar, onde se tornam adultos. Nesse local, os trematodeos podem viver de 15 a 30 anos. 

O efeito do trematodeo em uma pessoa depende principalmente da extensao da infec 9 ao, mas inclui dor e outros sintomas 
abdominals. Uma infec 9 ao maior pode causar uma cirrose pronunciada no figado e a morte. Os casos sao diagnosticados por 
exames fecais. A destrui 9 ao dos caramujos portadores das larvas e ummetodo de controle. No entanto, o metodo mais simples 
de evitar a infec 9 ao e certificar-se de que todo peixe consumido tenha sido completamente cozido. 

Schistosoma \ Trematodeos do sangue, A esquistossomose, uma infec 9 ao de trematodeos do sangue do genero Schistosoma 
(Gr. schistos, dividido, + soma, corpo), figura entre as mais importantes doen 9 as infecciosas do mundo, com 200 milhoes de 
pessoas infectadas. A doen 9 a e extensamente prevalente em grande parte da Africa e em algumas regioes da America do Sul, 
das Indias Ocidentais, do Oriente Medio e do Extremo Oriente. O antigo nome do genero dado aos vermes era Bilharzia (de 
Theodor Bilharz, parasitologista alemao que descobriu Schistosoma haematobium), e a infec 9 ao era denominada bilharziose, 
nome ainda usado em muitas areas. 

Os trematodeos do sangue diferenciam-se da maioria dos outros trematodeos por serem dioicos e por terem os dois ramos 
intestinais unidos emum unico tubo na parte posterior do corpo. Os machos sao mais largos e pesados e tern um grande sulco 
ventral, o canal ginecoforico, atras da ventosa ventral. A femea, mais alongada e fina, encaixa-se no canal ginecoforo (Figura 
14.16). 

Ires especies contribuem para a maioria das esquistossomoses de seres humanos: S. mansoni, que vive 
predominantemente nas veias que drenam o intestino grosso; S. japonicum, que habita nas veias do intestino delgado; e S. 
haematobium, que vive nas veias da bexiga urinaria. Schistosoma mansoni e comum em algumas partes da Africa, Brasil, 
norte da America do Sul e Indias Ocidentais; especies do earamujo Biomphalaria sao os principals hospedeiros 
intermediarios. O Schistosoma haematobium, amplamente prevalente na Africa, usa os caramujos dos generos Bulinus e 
Physopsis como os principals hospedeiros intermediarios. O Schistosoma japonicum esta confinado ao extremo oriente, e 
sens hospedeiros sao varias especies de Oncomelania (ver no Capitulo 35, uma discussao sobre imunidade em caramujos). 

Infelizmente, alguns projetos voltados para elevar o padrao de vida em alguns paises tropicals, como o da represa de Assua, no Egito, aumentaram a prevalencia da 
esquistossomose porque criaram mais habitats para os caramujos hospedeiros intermediarios. Antes de a represa ser construida, a alternancia anual de enchentes e 
periodos secos, ao longo dos 800 km do rio Nilo entre Assua e o Cairo, matava a maioria dos caramujos. Quatro anos depois da construgao da represa, a prevalencia da 
esquistossomose tinha aumentado 7 vezes ao longo desse trecho do rio. A prevalencia em Pescadores ao redor do laqo formado pela represa aumentou de niveis 
muito baixos para 76%. 
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Figura 14.16 A. Macho e femea adultos de Schistosoma mansoni copulando. O macho apresenta urn longo canal 
ginecoforo que recede a femea. Os seres humanos sao frequentemente hospedeiros dos parasites adultos; sao 
encontrados principalmente na Africa, mas tambem na America do Sul e em outras regioes. Os seres humanos 
sao infectados ao entrarem e tomarem banho em aguas infestadas pelas cercarias. B. Cicio de vida de 
Schistosoma mansoni. 


O cicio de vida dos trematodeos do sangue e semelhante emtodas as especies. Os ovos sao liberados nas fezes humanas 
ou na urina; se alean^arem a agua, eelodem eomo miraeidios eiliados, os quais devem entrar em contato eom o tipo de 
earamujo exigido em um lapso de poueas boras. Dentro do caramujo, transformam-se em esporoeistos, os quais produzem 
outra gera^ao de esporoeistos. A prole de esporoeistos da diretamente origemas eerearias, semque haja forma^ao de redias. 
As eerearias abandonam o earamujo e nadam ate eneontrarem a pele nua de um ser humano. No proeesso de penetra^ao na 
pele, perdem a eauda e alean^am um vaso sanguineo do sistema eireulatorio. Nao existe estagio de metaeerearia. Os 
esquistossomos jovens abrem eaminho para os vasos sanguineos do sistema porta-hepatieo e passam por um periodo de 
desenvolvimento no figado antes de migrarem para sens loeais earaeteristieos. A medida que os ovos sao liberados pelas 
lemeas adultas, eles sao de alguma maneira impelidos atraves da parede dos vasos e do revestimento do intestino ou da 
bexiga, onde se misturam eom as fezes ou eom a urina, de aeordo eom a espeeie. Muitos ovos nao seguem esse difieil eaminho 
e sao transportados eom o fiuxo sanguineo de volta ao figado ou a outras areas, onde se tornam eentros de infiama^ao e de 
rea^ao dos tecidos. 







Os ovos do parasito provocam os principals efeitos da doen 9 a da esquistossomose. Os ovos de S. mansoni e S. 
japonicum causam ulcera^ao, abscessos na parede intestinal e diarreia sanguinolenta, com dor abdominal. De maneira 
semelhante, S. haematobium causa ulcera 9 ao da parede da bexiga e dor durante a mic 9 ao. Os ovos levados para o figado ou 
outros loeais causam sintomas associados aos orgaos onde eles se alojam Quando se detem na rede capilar do figado, 
impedema oircula 9 ao e causam cirrose, a qual e uma rea 9 ao de fibrose que afeta as fun 96 es do figado (Figura 14.17). Das tres 
especies, S. haematobium e considerada a menos seria e S. japonicum a mais grave. Sem um tratamento precoee, as pessoas 
eominfec 9 ao grave por S. japonicum tern prognostico reservado. 



Figura 14.17 Esse corte da superficie de um figado mostra a fibrose hepatica esquistossomotica associada a 
deposigao de numerosos ovos do esquistossomo na veia porta. A fibrose causa obstrugao vascular, mas se 
desenvolve apenas em 5 a 10% das pessoas infectadas. Os pesquisadores suspeitam que exista um componente 
genetico relacionado com a gravidade da resposta a presenga dos ovos do esquistossomo. 


Cortesia de A. W. Cheever/De H. Zaiman, A Pictorial Presentation of Parasites. 

O controle das doengas e mais efetivo quando as pessoas sao educadas para a disposigao adequada dos rejeitos 
corporeos e para evitar a exposigao a agua contaminada. Esses sao problemas dificeis para populagoes pobres que vivem 
aglomeradas e emeondigoes insalubres. 


Embora a disposigao adequada dos rejeitos corporeos seja o melhor controle para a esquistossomose, estao sendo procuradas outras estrategias, com sucesso 
variado: quimioterapia, controle do vetor e vacina^o. 0 desenvolvimento de uma vacina e objeto de muita pesquisa, mas uma vacina efetiva ainda nao esta 
disponivel. 0 controle do vetor por gerenciamento do ambiente e por metodos biologicos parece ser promissor. 0 controle biologico inclui a introdugao de especies 
de caramujos, lagostins e peixes predadores dos caramujos vetores. No entanto, as tentativas de controle biologico com outras especies trazem muitos impactos 
ecologicos inesperados. Em alguns casos, o controle biologico tern sido mais um problema a longo prazo que a propria especie praga que se pretendia controlar. 
Muitos biologos consideram tais introduces como um risco extreme que deveria ser evitado. 

Dermatite por esquistossomo (coceira do nadador), Varias especies de esquistossomos de diversos generos eausam 
erupgoes ou dermatites quando suas eerearias penetram em hospedeiros que nao sao apropriados para eles eontinuarem o 
desenvolvimento. As eerearias de varies generos eujos hospedeiros normais sao aves da Ameriea do Norte eausam dermatites 
em banhistas nos lagos do norte. A gravidade das erupgoes aumenta eom o maior numero de eontatos eom os organismos - a 
sensibilizagao. Depois da penetragao, as eerearias sao ataeadas e mortas pelos meeanismos do sistema imunologieo do 
hospedeiro e liberam substaneias alergenieas que eausam eoeeira. A eondigao e mais uma ehateagao do que uma ameaga 
verdadeira a saude, mas pode oeasionar perdas eeonomieas para as pessoas que dependem do eomereio de ferias ao redor 
dos lagos infestados. 

Paragonimus \ Trematodeos dos pulmoes. Varias espeeies de Paragonimus (Gr. para, ao lado de, + gonimos, gerador), um 
trematodeo que vive nos pulmoes do seu hospedeiro, sao eonheeidas em uma variedade de mamiferos. Paragonimus 









westermani (Figura 14.18), da Asia oriental e do sudeste do Pacifico, parasita varios carnivoros silvestres, seres humanos, 
poreos e roedores. Sens ovos sao expelidos eom a expectora^ao, engolidos e, entao, eliminados com as fezes. Os zigotos 
desenvolvem-se na agua e o miracidio penetra no caramujo hospedeiro. Dentro do caramujo, os miracidios dao lugar aos 
esporocistos, os quais, por sua vez, se desenvolvem como redias. As cercarias formam-se dentro das redias e, entao, sao 
liberadas na agua ou diretamente ingeridas por caranguejos de agua doce que predam caramujos infectados. As metacercarias 
desenvolvem-se nos caranguejos, e a infec 9 ao e adquirida mediante o consumo de came crua, ou malcozida, desses 
crustaceos. A infec^ao provoca sintomas respiratorios, com dificuldades para respirar e tosse cronica. Casos fatais sao 
comuns. Uma especie proximamente aparentada, S. kellicotti, ocorre cm visons e animals semelhantes na America do Norte, 

mas ha registro de apenas umcaso em seres humanos. A metacercaria vive emlagostins. 
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Figura 14.18 O trematodeo do pulmao Paragonimus westermani. Os adultos atingem ate 2 cm de comprimento. 
Dos ovos liberados na saliva e nas fezes eclodem larvas miracidios livre-nadantes, que entram nos caramujos. As 
cercarias dos caramujos penetram em caranguejos de agua doce e encistam-se em seus tecidos moles. Os 
seres humanos sao infectados mediante ingestao de caranguejos malcozidos ou bebendo agua que contenha 
larvas que abandonaram os caranguejos mortos. 

Alguns outros trematodeos, Fasciolopsis buski (L. fasciola, pequeno feixe, + Gr. opsis, aparencia) parasita o intestino de 
seres humanos e de poreos na India e na China. Os estagios larvais transcorrem em varias especies de caramujos 
planorbideos, e as cercarias encistam-se na castanha-de-agua, uma planta consumida crua por seres humanos e poreos. 

O Leucochloridium e notavel por seus incriveis esporocistos. Os caramujos (Succinea) comem a vegeta^ao infectada 
com ovos provenientes das fezes de aves. Os esporocistos tornam-se muito grandes e ramificados, e as cercarias encistam-se 
dentro dos esporocistos. Os esporocistos entram na cabe^a e nos tentaculos do caramujo, tornam-se brilhantes, comfaixas de 
cores laranja e verde, e pulsam a intervalos Ifequentes. As aves sao atraidas pelos tentaculos aumentados e pulsantes, comem 
os caramujos e, desse modo, completa-se o ciclo. 

Classe Monogenea 

Os trematodeos monogeneos eram tradicionalmente colocados como uma ordem de Trematoda, mas dados morfologicos e 
moleculares embasam sua classifica^ao em uma classe diferente. As analises cladisticas situam-nos mais proximo aos 
Cestoda, e alguns pesquisadores apontam agora que cestodeos e monogeneos sao grupos-irmaos, ambos com um orgao de 
fixa^ao posterior provido de ganchos. Os monogeneos sao parasitos, principalmente de branquias e superficies externas dos 
peixes. Alguns sao encontrados na bexiga urinaria de ras e tartarugas, e um deles parasita o olho de hipopotamos. Embora 
difundidos e comuns, em condi^oes naturals os monogeneos parecem causar poucos danos a seus hospedeiros em condi 96 es 
naturals. No entanto, como muitos outros patogenos de peixes, tornam-se uma seria amea 9 a quando seus hospedeiros estao em 
grandes aglomera 96 es, como, por exemplo, em fazendas de piscicultura. 

Os ciclos de vida dos monogeneos sao diretos, com um unico hospedeiro. Do ovo eclode uma larva ciliada, chamada 
oncomiraddio, que se fixa no hospedeiro. O oncomiracidio e provido de ganchos em sua parte posterior que, em muitas 
especies, se tornam ganchos do grande orgao de fixa 9 ao (opistaptor) do adulto (Figura 14.19). Pelo fato de os monogeneos 







terem que se agarrar ao hospedeiro e resistir a for 9 a da corrente de agua que circula pelas branquias ou pele, a diversifica^ao 
adaptativa produziu uma ampla gama de opistaptores em diferentes especies. Os opistaptores podem apresentar ganchos 
grandes e pequenos, ventosas e ancoras e, frequentemente, tambemuma combina 9 ao deles. 

Classe Cestoda 

Os eestodios, outenias, diferenciam-se emmuitos aspectos das elasses preeedentes. Geralmente, temcorpo longo e aehatado 
eomposto de um escolex, eom o qual se fixam ao hospedeiro, seguido de uma serie linear de unidades reprodutoras ou 
proglotides (Figura 14.20). O escolex, ou orgao de apreensao, costuma ser provide de duas ventosas ou orgaos semelhantes a 
ventosas e, frequentemente, tambem com ganchos outentaculos espinhosos (Figura 14.20). 

As tenias carecem por completo de sistema digestivo, mas tern musculos bem desenvolvidos e seus sistemas excretor e 
nervoso guardam algumas semelhan 9 as com os dos outros platelmintos. Nao tern orgaos sensoriais especiais, mas sim 
termina 96 es nervosas - cllios modificados - no tegumento (Figura 14.21). 



Figura 14.19 Um trematodeo monogenetico, Gyrodactylus cylindriformis, em vista ventral. 
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Figura 14.20 Lima tenia mostrando os estrobilos e o escolex. O escolex e o orgao de adesao. 

Assim como os Monogenea e os Trematoda, nao apresentam cilios externos moveis, e o tegumento e formado por um 
citoplasma distal comcorpos celulares aprofundados sob a camada muscular superficial (Figura 14.21). Porem, emcontraste 
com os monogeneos e os trematodeos, toda a superficie dos cestodios e coberta de diminutas proje^oes semelhantes aos 
microvilos do intestino delgado dos invertebrados (Capitulo 3). Esses microtriquios aumentam muito a area superfieial do 
tegumento - uma adapta^ao vital para uma tenia, visto que os nutrientes devemser absorvidos atraves do tegumento. 

A subelasse Eueestoda aeomoda a grande maioria das especies de Cestoda. A parte prineipal do eorpo das tenias, a 
cadeia de proglotides, e denominada estrobilo (Eigura 14.20). Tipieamente, existe uma zona germinativa logo atras do 
eseolex onde as novas proglotides sao formadas. A medida que as proglotides se difereneiam da zona germinativa, cada 
proglotide individual avan^a posteriormente no estrobilo e suas gonadas amadureeem 

Diferentemente da maioria dos platelmintos, muitos eueestodios autofertilizam-se, embora a mutua fertiliza^ao cruzada 
seja a regra quando os pareeiros se eneontram Cada proglotide eontem os sistemas reprodutores maseulino e feminino 
completos e, durante a fertiliza^ao mutua, o esperma de um estrobilo e transferido ao outro. Entretanto, muitas tenias sao 
conheeidas por sua capacidade de dobrar-se sobre si mesmas, de maneira que duas proglotides de um mesmo individuo 
podempraticar fertiliza^ao eruzada. Os embrioes eneapsulados se formamno utero das proglotides, que sao expelidos atraves 
de um poro uterino, ou a proglotide inteira e descartada do verme a medida que ele abre eaminho em zonas de musculos 
fiaeidos entre eada proglotide. 




Microtn'quios Citoplasma distal 



Figura 14.21 Desenho esquematico de urn corte longitudinal atraves da extremidade sensorial do tegumento de 
Echinococcus granulosus. 

O corpo de uma tenia e ineomum por eonta da auseneia de muitas caraeteristieas tipieas. Nao existe uma eabe 9 a. O 
escolex, eom fim^ao de fixa^ao, e um vestigio da parte posterior do corpo ancestral. Os cestodios e os monogeneos 
compartilham, entao, um orgao de fixa^ao posterior provido de ganchos, auseneia de intestine e absor^ao de nutrientes pelo 
tegumento. A auseneia de intestine e a absor^ao de nutrientes atraves do tegumento ja foramdiscutidas. 

Alguns zoologos referem-se a forma^ao de proglotides cm cestodios como uma segmenta 9 ao “verdadeira” (metameria), 
mas nos nao concordamos comessa visao. Asegmenta 9 ao das tenias deve ser considerada uma replica 9 ao dos orgaos sexuais 
que incrementa a capacidade reprodutora e nao e homologa ao metamerismo encontrado em Annelida, Arthropoda e Chordata 
(ver Capitulos 8 e 17). 

Mais de 1.000 especies de tenias sao conhecidas pelos parasitologistas. Comraras exce 96 es, os cestodios requeremao 
menos dois hospedeiros; os adultos sao parasites do tube digestive dos vertebrados. Frequentemente, o hospedeiro 
intermediario e um invertebrado. Em conjunto, esses animais sao capazes de infectar quase todas as especies de vertebrados. 
Normalmente, as tenias adultas causam poucos danos aos hospedeiros. As tenias mais comumente encontradas nos seres 
humanos estao listadas no Quadro 14.2. 


Quadro 14.2 Cestodios comuns em seres humanos. 

Nomes comuns e cientificos 

Meios de infec^ao; prevalencia em seres humanos 

Tenia da came de boi {Taeniasaginata) 

Ingestao de came malcozida; a mais comum de todas as tenias em seres 

humanos 





































Tenia da came de porco {Taeniasolium) 


Ingestao de came de porco malcozida; menos comum que a F. saginata 


Tenia do peixe {Diphyllobothrium latum) 


Ingestao de peixes crus ou malcozidos; relativamente comum na regiao dos 
Grandes Lagos nos EUA e em outras areas do mundo onde o peixe e ingerido 
cru 


Tenia do cao {Dipylidium caninum) 


Tenia ana {Hymenolepisnana) 


Hidatide unilocular {Echinococcusgranulosus) 


Hidatide multilocular {Echinococcus multilocularis) 


Habitos pouco higienicos das crian^as (vermes jovens em pulgas e piolhos); 
frequenciamoderada 

Vermes jovens em carunchosdefarinaceos; comum 

Cistos dos jovens em seres humanos; infec^o por meio de contato com 
cachorros; comum em lugares onde os seres humanos estao em contato 
proximo com cachorros e ruminantes 

Cistos dos jovens em seres humanos; infec^o por meio do contato com raposas; 
menos comum que a hidatide unilocular 
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Taenia saginata \ A tenia da came dogado 

Estrutura. A Taenia saginata (Gr. tainia, tira, fita) e denominada tenia da came do gado, mas vive, quando adulta, no 
intestino de seres humanos. As formas juvenis sao encontradas principalmente no tecido intermuscular do gado. Um adulto 
maduro pode alcan 9 ar 10 m ou mais de comprimento. Seu escolex tern quatro ventosas de fixa 9 ao a parede intestinal, mas nao 
apresenta ganchos. Um curto pesco 90 conecta o escolex ao estrobilo, este constituido por ate 2.000 proglotides. As 
proglotides gravidas contemovos comlarvas infectantes (Figura 14.22) que se desprendeme sao liberadas nas fezes. 



Embora as tenias care 9 am de metameria verdadeira, em cada proglotide repetem-se os sistemas reprodutor e excretor. Os 
canais excretores do escolex corremao longo do corpo, umpar dorsolateral e umpar ventrolateral. Esses pares de eanais sao 
eonectados por meio de um canal transversal perto da regiao distal de cada proglotide. Dois cordoes nervosos longitudinals, 
vindos de umanel nervoso do escolex, tambemse dirigempara cada proglotide (Eigura 14.23). As celulas-flama conectam-se 
aos canais excretores. Cada proglotide madura tambem tern musculos e parenquima e um conjunto completo de orgaos 
masculino e feminino semelhantes aos dos trematodeos. 

Nesse grupo de tenias, os vitelarios sao constituidos tipicamente por uma unica glandula vitelina compacta, localizada 
logo atras dos ovarios. As proglotides gravidas, quando se soltam e saem com as fezes, geralmente rastejam para fora da 
massa fecal e permanecem sobre a vegeta 9 ao circundante, onde podem ser ingeridas pelo gado que esta pastando. Uma 
proglotide rompe-se quando seca, espalhando os embrioes sobre o solo e o capim Os embrioes podem permanecer viaveis 
sobre o capim ate 5 meses. 

Ciclo de vida. As larvas encapsuladas (oncosferas), engolidas pelo gado, eclodem e usam sens ganchos para perfurar a 
parede intestinal, cair nos vasos sanguineos ou linfaticos e, finalmente, alcan 9 ar a musculatura voluntaria, onde se encistam e 
se tornam vermes da bexiga (vermes jovens denominados cisticercos). Nesse local, os jovens desenvolvem um escolex 
invaginado, mas permanecem quiescentes. Quando a came infectada, crua ou malcozida, e ingerida por um hospedeiro 
apropriado, a parede do cisto dissolve-se, o escolex evagina-se, fixa-se na parede intestinal e as novas proglotides come 9 am a 
se desenvolver. Umverme leva de 2 a 3 semanas para atingir a maturidade. Quando uma pessoa e infectada com uma dessas 
tenias, numerosas proglotides gravidas sao expelidas diariamente, algumas vezes rastejando por si mesmas para fora do anus. 
Os seres humanos sao infectados comendo bife grelhado, bife na chapa ou churrasco malpassados. Considerando que 
aproximadamente 1% do gado norte-americano esta infectado, que 20% do gado abatido nao e inspecionado pelo governo e 
que, ate em 25% da came inspecionada, nao e detectada a infec 9 ao, nao e de surpreender que a infec 9 ao por tenias seja 
bastante comum A infec 9 ao e facilmente evitada cozinhando completamente a came. 

Algumas outras tenias 

Taenia solium \ A tenia do porco. Os adultos da Taenia solium (Gr. tainia, tira, fita) vivem no intestino delgado dos seres 
humanos; os vermes jovens encontram-se nos musculos do porco. O escolex temventosas e ganchos na ponta anterior (Eigura 
14.20), 0 rostelo. O ciclo de vida desse verme e semelhante ao da tenia do gado, exceto que as pessoas sao infectadas 
comendo came de porco malcozida. 
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Figura 14.22 Cicio de vida da tenia da came de gado, Taenia saginata. As proglotides maduras soltam-se dentro 
do intestino de seres humanos, saem do corpo com as fezes, rastejam sobre o capim e sao ingeridas pelo gado. 
Os ovos eclodem no intestino do gado, liberando as oncosferas; estas penetram no musculo e encistam-se, 
desenvolvendo-se como “vermes da bexiga”. O ser humane ingere came malcozida e o cisticerco e liberado no 
intestino, fixa-se na parede intestinal, onde forma estrobilos e amadurece. 

A Taenia solium e muito mais perigosa que a T. saginata porque os cisticercos, bem como os adultos, podem 
desenvolver-se nos seres humanos. Se uma pessoa ingerir acidentalmente ovos ou proglotides, os embrioes que sao liberados 
migram para qualquer um dos varios orgaos, onde formam eisticercos (Figura 14.24). Essa condi^ao e denominada 
cisticercose. Os locals comuns sao os olhos e o cerebro, o que pode eausar cegueira, graves sintomas neurologicos ou a 
morte. 

Diphyllobothrium latum \ A tenia do peixe. O adulto de Diphyllobothrium (Gr. dis, duplo, + phyllon, folha, + bothrium, 
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buraco, vala) vive no intestine de seres humanos, caes, gatos e outros mamiferos. Os estagios imaturos desenvolvem-se em 
crustaceos e peixes. Comum comprimento de ate 20 m, e o maior cestodio que infeeta seres humanos. A infec 9 ao com a tenia 
do peixe pode acontecer em qualquer lugar do mundo onde as pessoas comam peixe cru. Nos EUA, as infec 96 es mais 
frequentes ocorrem na regiao dos Grandes Lagos. Na Finlandia, mas presumivelmente nao em outras areas, o verme pode 
causar uma anemia seria. 
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Figura 14.23 Proglotide madura de Taenia pisiformis, uma tenia do cao. Partes de outras duas proglotides 


tambem sao mostradas. 



Figura 14.24 Corte atraves 


do cerebro de uma pessoa que morreu de cisticercose cerebral, uma infeegao com 


cisticerco de Taenia solium. 


Echinococcus granulosus \ A hidatide unilocular. Echinococcus granulosus (Gr. echinos, ouri 90 , + kokkos, nucleo) (Figura 
14.25B), uma tenia dos caes, causa hidatidose, uma doen 9 a humana muito seria emvarias partes do mundo. Os vermes adultos 
desenvolvem-se em canideos, e as formas juvenis, em mamiferos de mais de 40 especies, incluindo seres humanos, macacos, 
ovelhas, renas e gado. Assim, no caso dessa tenia, os seres humanos podem ser hospedeiros finais que nao transmitem a 






infec 9 ao. O estagio juvenil e uma forma especial de cisticerco denominada cisto hidatico (Gr. hydatis, vesicula aquosa). Ele 
cresce lentamente, mas por um longo tempo - ate 20 anos atingindo o tamanho de uma bola de basquete. Aloja-se em 
qualquer local, como o figado. Se a hidatide crescer emum local crltico, como, por exemplo, o cora^ao ou o sistema nervoso 
central, sintomas series podem manifestar-se mais cedo. O cisto principal apresenta uma unica (ou unilocular) camara, mas os 
cistos-filhos que brotamcontemmilhares de escoleces. Cada escolex, apos ingerido por um canideo, da origem a um verme. O 
unico tratamento possivel e a remo^ao cinirgica da hidatide. 

Classificagao dofilo Platyhelminthes 

ClasseTurbellaria (L. turbellae [pi.], movimento, agitato, + aria, como ou conectado a): turbelarios. Geralmente formas de vida livre com corpos 
achatados e moles; revestidos de uma epiderme ciliada que contem celulas secretoras e corpos bastoniformes (rabditos); boca geralmente na superffcie ventral, as 
vezes proxima do centro do corpo; sem cavidade do corpo exceto as lacunas intercelulares no parenquima; maioria hermafrodita, alguns com fissao assexuada. 
Taxon parafiletico pendente de revisao taxonomica. Exemplos: Dugesia (planaria), Miaostomura, Planocera. 

ClasseTrematoda (Gr. trema, com furos, + eidos, forma): trematodeos digenetkos. Corpo do adulto revestido de um tegumento sincicial sem cllios; 
corpofoliaceo ou cilfndrico; geralmente com ventosas oral e ventral, sem ganchos; canal alimentar comumente com duas ramificagoes principals; maioria monoica; 
desenvolvimento indireto, sendo o primeiro hospedeiro um molusco, e o definitivo, geralmente um vertebrado; parasitos de todas as classes de vertebrados. 
Exemplos: Fasdola, Clonorchis, Sdiistosoraa. 

Classe Monogenea (Gr. mono, simples, + gene, origem, nascimento): trematodeos monogenetkos. Corpo do adulto revestido de um tegumento 
sincicial nao ciliado; corpo geralmente com forma oval a cilmdrica. Orgao de fixagao posterior com ganchos, ventosas ou grampos, geralmente uma combina^o 
deles; monoicos; desenvolvimento direto, com um linico hospedeiro, normalmente com uma larva ciliada livre-nadante; todos parasitos, a maioria na epiderme ou 
branquias de peixes. Exemplos: Dactylogyrus, Polystoma, Gyrodactylus. 

Classe Cestoda (Gr. kestos, cintura, + eidos, forma): tenias. Adultos com corpo revestido por um tegumento sincicial nao ciliado; corpo com aspecto geral 
de fita; escolex com ventosas ou ganchos, as vezes ambos, para adesao; corpo geralmente dividido em uma serie de proglotides; sem orgaos digestives; 
geralmente monoicos; larva com ganchos; parasitos do tubo digestive de todas as classes de vertebrados; desenvolvimento indireto com dois ou mais hospedeiros; 

0 primeiro hospedeiro pode ser vertebrado ou invertebrado. Exemplos: Diphyllobothrium, Hymenolepis, Taenia. 

_ i 

FILO GASTROTRICHA 

Os Gastrotricha (N. L. ff. Gr., gaster, gastros, estomago ou barriga, + thrix, trichos, pelo) incluem animals pequenos, 
geralmente menores que 1 mm de comprimento, e achatados ventralmente. A maior especie de Gastrotricha pode atingir 
comprimento de cerca de 3 mm. Superficialmente, os gastrotricos podem assemelhar-se um pouco aos rotiferos, embora nao 
sejam dotados de corona nem de mastax e apresentem, caracteristicamente, um corpo cerdoso ou escamoso. Eles sao 
normalmente encontrados deslizando, por meio de sens cilios ventrais, sobre o substrata, sobre a superficie de plantas ou 
animals aquaticos, ou compoem parte da meiofauna emespa^os intersticiais entre as particulas do substrata. 
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Figura 14.25 Echinococcus granulosus, uma tenia dos caes que pode ser perigosa para os seres humanos. A. O 
cisto hidatico jovem ou estagio de cisticerco, encontrado em gado, ovelhas, porcos e, as vezes, em seres 
humanos, produz a doenga da hidatide. Os seres humanos adquirem a doenga tendo habitos sanitarios 
inadequados associados aos cachorros. Quando os ovos sao ingeridos, as larvas liberadas geralmente se 
encistam no figado, pulmoes ou outros orgaos. As capsulas incubadoras com escoleces no seu interior sao 
formadas na camada interna de cada cisto. O cisto cresce, desenvolvendo outros cistos com bolsas incubadoras. 
Urn cisto pode crescer por anos ate o tamanho de uma bola de basquete, sendo necessaria intervengao cirurgica. 
B. A tenia adulta vive no intestino de urn cao ou de outros carnivoros. 

Os gastrotricos sao encontrados em agua doce, salobra e salgada. As cerca de 450 espeeies estao mais ou menos 
igualmente divididas entre esses ambientes. Muitas espeeies sao cosmopolitas, mas apenas algumas oeorrem tanto em agua 
doee quanto no mar. Muito ainda ha para aprender sobre sua distribuigao e biologia. 


Forma e fungao 

Um gastrotrieo (Figuras 14.26 e 14.27) e geralmente alongado, com uma superficie dorsal convexa emumpadrao de cerdas, 
espinhos ou escamas, e uma superficie ventral ciliada aplainada. As celulas da superficie ventral podem ser monociliadas ou 
multiciliadas. A cabega e frequentemente lobulada e ciliada, e a extremidade caudal pode ser muito alongada ou em forquilha 
em algumas espeeies. 

Uma epiderme parcialmente sincicial e encontrada abaixo da cuticula e apresenta algumas regioes celulares. Os musculos 
longitudinals sao mais desenvolvidos que os circulares e, na maioria dos casos, nao sao estriados. Tubos adesivos secretam 
uma substancia para aderencia. O sistema duoglandular para aderencia e liberagao assemelha-se aquele descrito para 
Turbellaria (ver anteriormente). 

Nos gastrdtricos nao ha estruturas respiratdrias nem circulatdrias especializadas; nesses animais diminutos, as trocas 
gasosas oeorrem por difusao simples. Pelo menos algumas espeeies parecem capazes de realizar respiragao anaerdbia. Seu 
sistema digestivo e completo, sendo composto por uma boca, uma faringe muscular, um estomago-intestino e um anus (Figura 
14.26C). O alimento e composto em grande parte por algas, protozoarios, bacterias e detritos, os quais sao dirigidos a boca 
pelos cilios da cabega. A digestao parece ser extracelular, embora pouco se saiba sobre os mecanismos exatos da digestao e 
absorgao de nutrientes. Os protonefridios sao equipados com solenocitos em vez de celulas-fiama (ver Capitulo 30). Os 
solendcitos apresentam um unico fiagelo envolvido por um cilindro de bastoes citoplasmaticos, diferentemente dos varios 
fiagelos presentes nos bulbos-fiama. Nos gastrotricos nao ha cavidade corpdrea, e os 6rgaos ficamjustapostos dentro de seu 

















compacto corpo. 

O sistema nervoso inclui umcerebro proximo a faringe e umpar de troncos nervosos laterals. As estruturas sensoriais sao 
semelhantes aquelas dos rotiferos, exceto que manchas ocelares estao geralmente ausentes, embora algumas especies 
apresentem manchas pigmentares (ocelos) no cerebro. As cerdas sensoriais, frequentemente concentradas na cabe 9 a e 
primariamente tateis, sao cilios modificados. 

Os gastrotricos sao tipicamente hermafroditas, embora o sistema masculino de alguns seja tao rudimentar que eles sao, 
funcionalmente, femeas partenogeneticas. Como os rotiferos, alguns gastrotricos produzem ovos de desenvolvimento rapido 
com cascas finas e ovos dormentes de cascas espessas. Os ovos de casca espessa podem resistir a condi^oes ambientais 
graves e sobreviver cm dormencia por alguns anos. Embora nao tenha sido muito estudada, a clivagem parece ser radial. O 
desenvolvimento e direto, e os jovens tern a mesma forma dos adultos. O crescimento e a matura 9 ao sao Ifequentemente 

rapidos; os jovens recem-eclodidos atingem a maturidade sexual empoucos dias. 
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Figura 14.26 A. Chaetonotus simrothic vivo, urn gastrotrico comum. B. Superficie dorsal. C. Estrutura interna, 
visao ventral. 
































Figura 14.27 Gastrotricos na ordem Macrodasyida. A. Macrodasys. B. Turbanella. 

CLADO GNATHIFERA 

Quatro filos de Lophotrochozoa pertencem a umpequeno dado cujos ancestrais possuem mandibulas cuticulares complexas 
com uma microestrutura homologa. O dado e chamado Gnathifera, e seus membros sao Gnathostomdida, Micrognathozoa, 
Rotifera e Acanthocephala (Figura 14.4). Os gnathiferos, exceto os acantocefalos, possuem mandibulas, mas seu numero varia 
de acordo com o dado. Membros do Gnathostomdida, Micrognathozoa e Rotifera sao pequenos admais aquaticos e de vida 
livre. Acantocefalos sao endoparasitos vermiformes cujas formas adultas vivem em peixes ou outros vertebrados. 

Rotifera e Acanthocephala sao presumivelmente grupos-irmaos, juntos formando um dado denominado Syndermata. A 
estreita rela^ao entre ambos foi evideneiada a principio em filogedas molecdares, levando morfologistas a reexaminar os 
acantocefalos e procurar por evidencias de que esses parasites fossem rotiferos altamente derivados. Ha pouca semelhan 9 a 
externa entre os rotiferos, livre-nadantes, e vermes endoparasitos, mas membros de ambos os grupos apresentam uma 
epiderme sincicial eutelica. Eutelia refere-se a constancia nos numeros de nucleos presentes, como ilustrado pelo numero 
constante de nucleos em diversos orgaos de uma especie de rotifero: E. Martid (1912) relatou que sempre encontrou 183 
nucleos no cerebro, 39 no estomago e 172 no epitelio da corona. Apesar da estrutura compartilhada da epiderme, a uniao 
desses dois taxons morfologicamente discrepantes no dado Syndermata e ainda controversa. 

FILO GNATHOSTOMULIDA 

Gnatostomulidos sao animais vermiformes delicados commenos de 2 mmde comprimento (Figura 14.28). Aprimeira especie 
conhecida de Gnathostomulida (Gr. gnathos, mandibula, + stoma, boca, + E. ulus, sufixo diminutivo) foi observada em 1928 
no Baltico, mas sua descri^ao nao foi publicada ate 1956. Desde entao, gnatostomulidos foram encontrados emmuitas partes 
do mundo, inclusive na costa atlantica dos EUA, e foram descritas mais de 80 especies em 18 generos. 
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Figura 14.28 A. Gnathostomula jenneri (Filo Gnathostomulida) e urn membro minusculo da fauna intersticial que 
vive entre graos de areia ou lama. As especies desta familia estao entre as minhocas de mandibula mais 
comumente encontradas, vivendo tanto em aguas rasas e como em profundidades de varias centenas de metros. 
B. O Gnathostomula paradoxa e abundante em sedimentos proximos a tocas de poliquetas marinhos no mar do 
Norte. Sua ecologia e muito semelhante aquela dos G. jenneri da costa atlantica da America do Norte. 

Os gnatostomulidos vivem em espa 90 s intersticiais de sedimentos arenosos muito fmos e lodosos dos litorais, desde a 
zona entremares a profundidades de varias eentenas de metros. Podem suportar oonoentra 96 es muito baixas de oxigenio. Eles 
geralmente oeorrem em grandes numeros, tfequentemente em assoeia 9 ao com gastrotricos, nematodeos, ciliados, tardigrados e 
outras formas pequenas. 

Os gnatostomulidos podem deslizar, nadar em voltas e espirais e dobrar a cabe 9 a de lado a lado. A epiderme e ciliada, 
mas cada celula epidermica apresenta somente um cilio, uma condi 9 ao raramente encontrada nos lofotrocozoarios, exceto em 
alguns gastrotricos (ver anteriormente). O sistema nervoso foi descrito apenas parcialmente, mas parece estar principalmente 
associado a uma miriade de cilios sensoriais e poros sensoriais ciliados na cabe 9 a. 

Gnatostomulidos alimentam-se raspando bacterias e fungos do substrata com auxilio de um par de mandibulas na faringe. 
A faringe conduz a um intestino cego simples. Alguns morfologistas sugeriram que uma faixa de tecido que conecta a regiao 
posterior do tubo digestivo a epiderme seria um vestigio de um intestino completo ancestral, mas essa conjectura requer maior 
embasamento. 

O corpo e acelomado e apresenta uma camada de parenquima pouco desenvolvida. Nao ha sistema circulatario; portanto, 
os gnatostomulidos provavelmente dependemde difusao para a circula 9 ao, excre 9 ao e trocas gasosas. 

A descri 9 ao dos sistemas reprodutivos e do comportamento de copula desses vermes esta longe de ser completa. Os 
gnatostomulidos sao primariamente protandricos ou hermalfoditas simultaneos que realizam fertiliza 9 ao cruzada mutua, a qual 
ocorre internamente. Cada animal fertilizado parece produzir um unico zigoto que se desenvolve por meio de clivagem 
espiral. 

FILO MICROGNATHOZOA 

A primeira e unica especie de Micrognathozoa, Limnognathia maerski, foi coletada na Groenlandia, em 1994, mas 
formalmente descrita apenas em 2000. Os micrognathozoarios sao pequenos animals intersticiais (que vivem entre graos de 
areia) de cerca de 142 pm de comprimento. O corpo consiste em uma cabe 9 a dividida em duas partes, um tarax e um abdome 












comuma cauda curta (Figura 14.29). A epiderme celular apresenta placas dorsals, mas nao ha placas na regiao ventral. Esses 
animals movem-se por meio de eilios, alem de apresentarem um exclusivo coxim adesivo e ciliar que produz uma substancia 
aderente. 

Ha tres pares de mandibulas eomplexas. Aboea eonduz a umtubo digestivo relativamente simples. O anus abre-se para o 
exterior apenas periodieamente. Ha dois pares de protonefridios. 




Figura 14.29 A. Limmognathia maerski, um Micrognathozoa. B. Detalhes das mandibulas eomplexas. C. Um 
especime vivo. Este animal foi encontrado no musgo em uma nascente de agua doce na llha Disko, Groelandia. 
Ele nada ou rasteja, consumindo bacterias, algas cianoficeas e diatomaceas. 

O sistema reprodutivo nao e completamente compreendido. Foram encontrados apenas orgaos reprodutores femininos; 
portanto, talvez esses animals se reproduzam partenogeneticamente. A clivagem e o desenvolvimento subsequente nao foram 
ainda invest!gados. 

FILO ROTIFERA 

Os Rotifera (L. rota, roda, + fera, aqueles que possuem) tern seu nome derivado da corona ou coroa ciliada caracteristica 
que, ao bater, Ifequentemente se assemelha a rodas girando (Figura 14.30). Os rotiferos variam de 40 pm a 3 mm de 
comprimento, mas a maioria mede enbe 100 e 500 pm. Ha cerca de 2.000 especies de rotiferos. 

Os rotiferos sao habitantes comuns de lagos e lagoas de agua doce. Eles estao adaptados a diversas condi^oes 
ecologicas. A maioria das especies de agua doce e bentonica, vivendo sobre o substrata, na vegeta^ao ou ao longo da margera 
Eles podemnadar ourastejar sobre a vegeta^ao. Algumas especies vivemno filme de agua entre os graos de areia das praias 
(meiofauna). Formas pelagicas (Figura 14.3IB) sao comuns em aguas de superftcie de lagos e lagoas de agua doce. Alguns 











rotiferos sao epizoicos (vivemsobre o corpo de outro animal) ouparasiticos. 

Alguns rotiferos tern formas bizarras (Figura 14.31). Suas formas estao Ifequentemente correlacionadas comseumodo de 
vida. Os flutuadores sao normalmente globulares e saculiformes; os rastejadores e nadadores sao um tanto alongados e 
vermiformes; e os tipos sesseis sao geralmente vasiformes, com uma epiderme exterior espessada (lorica). Alguns sao 
colonials. 
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Figura 14.30 A. Uma Philodina viva, um rotifero comum. B. Estrutura da Philodina. 

Muitas especies de rotiferos podem suportar longos periodos de desseca^ao, durante os quais se assemelham a graos de 
areia. Rotiferos dessecados sao muito tolerantes a extremos ambientais. For exemplo, algumas especies que vivem em musgos 
foram mantidas dessecadas por ate 4 anos, revivendo apos a adi^ao de agua. Outros rotiferos foram capazes de sobreviver a 
temperaturas tao Mas quanto -272°C antes de serem revividos comsucesso. 

Forma e fun^ao 

Caracteristicas externas 


O corpo de um rotifero compreende uma cabe^a portando uma corona ciliada, um tronco e uma cauda posterior, ou pe. Com 
exce^ao da corona, o corpo e desprovido de cilios e coberto por uma cuticula. Um dos generos mais bem conhecidos e 
Philodina {Gx.philos, gostar muito de, + dinos, girando) (Figura 14.30). 

A corona, ou coroa, ciliada envolve uma area central sem cilios na cabe^a, a qual pode portar cerdas ou papilas 
sensoriais. O aspecto da cabe^a depende de qual dos varios tipos de corona o individuo apresenta - normalmente, um circulo 
de algum tipo, ou um par de discos trocais ou coronals (o termo trocal vem de uma palavra grega que significa roda). Os 
cilios na corona batem em sucessao, assemelhando-se a uma roda ou a um par de rodas girando. A boca situa-se na corona no 
lado medioventral. Os cilios coronals atuam tanto na locomo^ao como na alimenta^ao. 

















Macrochaetus longipes 


Figura 14.31 Variedade de formas dos rotiferos. A. Os Stephanoceros possuem cinco lobulos coronais 
semelhantes a urn dedo com espirais de cerdas curtas. Capturam sua presa fechando seu funil quando os 
organismos da comida flutuam neste, enquanto os lobulos com cerdas impedem que escapem. B. Asplanchna e 
urn genero predatorio e pelagico sem pes. C. A Squatinella possui uma extensao longa semelhante a urn capuz 
transparente e nao retratil que cobre sua cabega. D. O Macrochaetus e dorsoventralmente achatado. 

O tronco pode ser alongado, como cmPhilodina (Figura 14.30), ou saculiforme (ver Figura 14.31). Ele contemos orgaos 
viscerais e, frequentemente, apresenta antenas sensoriais. A parede do corpo de muitas especies e superficialmente anelada, 
dando a aparencia de segmentagao. Embora alguns rotiferos tenhamuma verdadeira cutieula secretada, todos apresentam uma 
eamada fibrosa dentro da epiderme. A eamada fibrosa em alguns e bastante espessa e forma uma lorica capsular, a qual esta 
frequentemente organizada emplacas ou aneis. 

O pe e mais estreito e normalmente tern de um a quatro dedos. Sua cutieula pode ser anelada de maneira a ser 
telescopicamente retratil. O pe e um orgao de adesao e contem glandulas pedais que secretamum material adesivo utilizado 
tanto por formas sesseis como rastejantes. Ele e gradualmente afilado em algumas formas (Figura 14.30) e nitidamente mais 
destacado emoutras (Figura 14.31). Em formas pelagicas nadantes, o pe esta frequentemente reduzido. Os rotiferos podemse 
locomover rastejando com movimentos de mede-palmos comauxilio do pe, ounadando com os cilios coronais, ou ambos. 

Caracteristicas internas 

Abaixo da cutieula ha uma epiderme sincicial, que secreta a cutieula, e faixas de musculos subepidermicos, que incluem 
musculos circulares e longitudinals e musculos que atravessam a pseudocele em diregao a orgaos viscerais. A pseudocele e 
ampla, ocupando o espago entre a parede de corpo e as visceras. Ela e preenchida por fiuido, por algumas das faixas 
musculares e por uma rede de celulas mesenquimais ameboides. 

O sistema digestivo e completo. Alguns rotiferos alimentam-se captando diminutas particulas organicas ou algas para a 
boca por meio do batimento dos cilios coronais. Os cilios descartamas particulas maiores que sejam inadequadas. Afaringe 
(mastax) e provida com uma porgao muscular, que e equipada com mandibulas rigidas (trofos) para sucgao e trituragao de 
particulas alimentares. O mastax pode ser do tipo triturador e esmagador, como dentre os suspensivoros, ou do tipo apanhador 
e perfurador, como em especies predadoras. O mastax, que esta constantemente “mastigando”, e uma caracteristica 
frequentemente distintiva desses minusculos animals. As especies carnivoras alimentam-se de formas unicelulares e de 
pequenos animals, que elas capturam apanhando-os ou por meio de armadilhas. Os rotiferos que usam armadilhas apresentam 
uma area em forma de funil ao redor da boca. Quando a pequena presa nada para dentro do funil, os lobos se dobram para 
captura-la e a seguram ate que ela seja passada a boca e a faringe. Os rotiferos cagadores apresentam trofos, que sao 










projetados e utilizados como pin 9 as para agarrar a presa, traze-la a faringe e, entao, perfiira-la ou quebra-la de tal modo que 
as partes comestiveis possam ser aproveitadas e o resto descartado. As glandulas salivares e gastricas provavelmente 
secretam enzimas para a digestao extracelular. Aabsor^ao ocorre no estomago. 

O sistema excretor consiste tipicamente em um par de tiibulos protonefridiais, eada um eom varias celulas-flama (ver 
Capitulo 30) que se coneetam a uma bexiga eomura Abexiga, por pulsa^ao, esvazia-se emuma cloaca - na qual o intestine e 
os ovidutos tambem se abrera A pulsa^ao bastante rapida dos protonefridios - 1 a 4 vezes por minuto - indiea que os 
protonefridios sao importantes orgaos de osmorregula^ao. A agua entra aparentemente pela boca, e nao atraves da epiderme; 
mesmo espeeies marinhas esvaziamsuas bexigas a intervales frequentes. 

O cerebro bilobado, dorsal em rela 9 ao ao mastax na regiao do “pesco 9 o” do eorpo, envia nerves pareados para os 
orgaos sensoriais, mastax, museulos e viseeras. Os orgaos sensoriais incluem ocelos pareados (em algumas espeeies como 
Philodina), cerdas e papilas sensoriais, pores ciliados e antenas dorsais. 

Reprodufao 

Os rotiferos sao dioicos, sendo os machos normalmente menores que as femeas. Entretanto, apesar de apresentarem sexos 
separados, os machos sao completamente desconhecidos na classe Bdelloidea, e em Monogononta eles parecem ocorrer 
apenas durante algumas poucas semanas do ano. 

O sistema reprodutivo feminino dos Bdelloidea e Monogononta consiste em ovarios combinados e glandulas vitelinas 
(gcrmovitclarios) e ovidutos que se abrem na cloaca. O vitelo flui para dentro dos ovules em desenvolvimento atraves das 
pontes citoplasmaticas, em vez de ser armazenado como celulas vitelinas separadas, como nos platelmintos ectolecitos. 

Em Bdelloidea (p. ex., Philodina), todas as femeas sao partenogeneticas e produzem ovos diploides que eclodem em 
femeas diploides. Essas femeas alcan 9 am a maturidade em poucos dias. Na classe Seisonidea, as femeas produzem ovos 
haploides, que precisam ser fertilizados e que podem desenvolver-se em machos ou femeas. Em Monogononta, porem, as 
femeas produzem dois tipos de ovos (Figura 14.32). Durante a maior parte do ano, as femeas diploides produzem ovos 
diploides amicticos de casca fina. Ovos amicticos desenvolvem-se partenogeneticamente em femeas diploides (amicticas). 
Entretanto, esses rotiferos Ifequentemente vivem em po 9 as temporarias ou corregos e sao ciclicos em seus padroes 
reprodutivos. Qualquer um dos varios fatores ambientais - por exemplo, adensamento da popula 9 ao, dieta ou fotoperiodo (de 
acordo com a especie) - pode induzir os ovos amicticos a se desenvolverem em femeas diploides micticas que produzem ovos 
haploides de casca fina. Se esses ovos nao forem fertilizados, eles se desenvolverao em machos haploides. Mas, se 
fertilizados, os ovos, denominados ovos micticos, desenvolvem uma casca espessa e resistente e tornam-se dormentes. Eles 
sobrevivem durante todo o inverno (“ovos de invemo”) ou ate que as condi 96 es ambientais sejam novamente satisfatorias, 
quando eclodirao em femeas amicticas. Os ovos de dormencia sao Ifequentemente disperses pelo vento oupor aves. 

Mictico (Gr., miktos, misturado) refere-se a capaddade dos ovos haploides de serem fertilizados (i. e., "misturados") com o niicleo do espermatozoide do macho para 
formar um embriao diploide. Os ovos amicticos ("sem mistura") sao diploides e desenvolvem-se por partenogenese (sem fertilizagao). 

O sistema reprodutivo masculino inclui umunico testiculo e um ducto espermatico ciliado que se dirige a umporo genital 
(os machos normalmente nao apresentam uma cloaca). A extremidade do ducto espermatico e especializada na forma de um 
orgao copulador. A copula normalmente ocorre por impregna 9 ao hipodermica; o penis pode penetrar qualquer parte da parede 
do eorpo feminino e injetar o esperma diretamente na pseudocele. O zigoto solfe clivagem espiral modificada. 
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Figura 14.32 A reprodugao de alguns rotiferos (classe Monogononta) ocorre por partogenese durante parte do 
ano quando as condigoes ambientais sao favoraveis. Em resposta a determinados estimulos, as femeas 
comegam a produzir ovulos haploides (A/). Se estes nao forem fecundados, eles dao origem a machos haploides. 
Os machos fornecem espermatozoides para fecundar outros ovulos haploides, que entao se desenvolvem em 
diploides (2A/), ovulos latentes que podem resistir a invernos rigorosos. Quando voltam as condigoes favoraveis, 
os ovulos latentes continuam seu desenvolvimento, e da-se origem a uma femea. 

As femeas eclodem de seus ovos com caracteristicas de adulto, necessitando apenas alguns poucos dias de crescimento 
para atingir a maturidade. Os machos Ifequentemente nao cresceme sao sexualmente maduros ja na eclosao. 


Filogenia de Rotifera 

Os rotiferos sao umgrupo cosmopolita comcerca de 2.000 especies, algumas das quais ocorrem em todo o mundo. Entretanto, 
estudos moleculares recentes comegaram a questionar a afinidade taxonomica de alguns desses grupos, sugerindo que a 
distribuigao cosmopolita de alguns deles seja umartefato de sua semelhanga morfologica emvez de proximidade taxonomica. 
Rotiferos sao mais comuns em agua doce, mas muitas especies tambem vivem em agua salobra ou mesmo em solos umidos ou 
emmusgos. Comparativamente, as especies esbitamente marinhas sao bempoucas emnumero. 




Classificagao dofilo Rotifera 

A classificagao dos rotfferos permanece objeto de debate. Alguns autores consideram Seisonidea e Bdelloidea como ordens dentro da classe Digonata. Outros 
consideram o filo Acanthocephala como uma classe dentro do filo Rotifera. Ate que esse debate esteja resolvido, continuamos a apresentar neste livro o esquema 
tradicional de classificagao. 

Classe Seisonidea (Gr. seison, vaso de barro,+ eidos, forma). Marinha; formas alongadas; corona vestigial; sexos semelhantes em tamanho e forma; femeas 
com urn par de ovarios e sem vitelarios; urn unico genero (Seison) com duas especies; epizoicos das branquias de urn crustaceo (Nebalia). 

Classe Bdelloidea (Gr. bdella, sanguessuga, + eidos, forma). Formas nadantes ou rastejantes; extremidade anterior retratil; corona normalmente com urn 
par de discos trocais; machos desconhecidos; partenogeneticas; dois germovitelarios. Exemplos: Philodina (Figura 14.30), Rotaria. 

Classe Monogononta (Gr. monos, urn, + gonos, glandula sexual primaria). Formas nadantes ou sfeeis; urn unico germovitelario; machos de tamanho 
reduzido; ovos de tres tipos (amfcticos, mfcticos e dormentes). Exemplos: Asplanchna (Eigura 14.31), Epiphanes. 

De acordo com o esquema tradicional de classifica^ao aqui apresentado, Rotifera apresenta tres classes, mas alguns 
autores consideram Seisonidea e Bdelloidea como ordens dentro de uma classe chamada Digonata. Outros dividem o filo em 
duas classes: uma que contemos Seisonidea e a outra contendo Bdelloidea e Monogononta, sob o nome Eurotatoria. 

Em algumas filogenias moleculares, os “vermes de cabe^a espinhosa”, ou acantocefalos (ver a seguir), emergem dentro 
de Rotifera. A ideia de que esses endoparasitos especializados seriam rotiferos altamente derivados' e controversa, mas, se 
essa rela^ao for corroborada por outros conjuntos de dados, o Eilo Acanthocephala sera classificado como uma classe dentro 
de Rotifera. No momento, apresentamos Acanthocephala como grupo-irmao de Rotifera. 

FILO ACANTHOCEPHALA 

Os membros do filo Acanthocephala (Gr. akantha, espinho, + kephale, cabe^a) sao geralmente chamados “vermes de cabe^a 
espinhosa”. O filo tern seu nome derivado de uma de suas caracteristicas mais distintas, uma proboscide cilindrica invaginavel 
que apresenta fileiras de espinhos curves, com os quais o verme se prende ao intestino de seu hospedeiro (Figura 14.33). O 
filo e cosmopolita, e mais de 1.100 especies sao conhecidas; a maioria delas parasita peixes, aves e mamiferos. Todos os 
acantocefalos sao endoparasitos, vivendo quando adultos no intestino de vertebrados. As larvas de acantocefalos 
desenvolvem-se no corpo de artropodes, tanto emcrustaceos como eminsetos, dependendo da especie. 

As diversas especies do filo apresentam tamanhos que variam de menos de 2 mm a mais de 1 m de comprimento. As 
femeas sao normalmente maiores que os machos. O corpo e geralmente achatado bilateralmente, com numerosas pregas 
transversals. Os vermes tipicamente apresentam colora^ao creme, mas podem absorver pigmentos amarelos ou marrons do 
conteudo intestinal do hospedeiro. 

Forma e fun^ao 

O corpo e um tanto achatado em vida, embora em aulas praticas os estudantes possam se deparar com especimes tiirgidos e 
cilindricos, que foram tratados comagua de torneira antes da fixa^ao (Figura 14.33). 

A parede do corpo e sincicial, e sua superficie e coberta por criptas diminutas de 4 a 6 pm de profundidade, as quais 
aumentam muito a area de superficie do tegumento. Cerca de 80% da espessura do tegumento e a zona fibrosa radial, que 
contemum sistema lacunar de canals ramificados preenchidos por fiuido (Figura 14.33D e E). A difusao atraves da parede 
corporal realiza as trocas gasosas, de nutrientes e de dejetos entre o fiuido lacunar circulante e a agua do exterior. Nao ha 
cora^ao, mas os musculos da parede do corpo formam tubos conectados com o sistema lacunar. Tanto musculos da parede 
corporal longitudinals quanto circulares estao presente. Os musculos da parede corporal coletivamente funcionam como um 
cora^ao, formando um sistema de tubos contrateis. Portanto, o sistema lacunar, o qual tambem permeia a maioria dos tecidos 
do corpo, parece ser um sistema circulatorio incomum 
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Figura 14.33 A. Uma quantidade letal de vermes, Polymorphus botulus, acumula-se no intestino de um pato 
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eider. Antes de morrer, o pato alimentou-se de caranguejos do litoral, um hospedeiro intermediario dos 


endoparasitas, devido a ausencia de mexilhoes azuis, a presa preferida desses patos em Cabo Cod. B. Um 


verme adulto. C. Uma proboscide evertida, mostrando um atributo do qual os vermes de cabega espinhosa 


recebem seu nome. A proboscide fica colada as parades do intestino; os nutrientes sao absorvidos pelo 


tegumento. D. Segao longitudinal diagramatica de uma proboscide evertida mostrando os musculos. E. Segao 
longitudinal diagramatica de uma proboscide evertida no pseudoceloma. F. O macho normalmente e menor do que 
a femea. G. Esquema do aparelho genital seletivo de um acantocefalo femea. E um dispositivo exclusivo para 
separar os ovulos fecundados imaturos dos maduros. Os ovulos que contem larvas entram no sino uterino e 


passam. Os ovulos imaturos sao desviados para a bolsa do ligamento ventral ou para o pseudoceio para sofrer 
um desenvolvimento adicional. 


A proboscide, a qual apresenta fileiras de ganehos curvos, e unida a regiao do pescogo (Figura 14.33) e pode ser 
invertida para o interior de um receptacuio da proboscide por meio de musculos retratores. Dois longos sacos hidraulicos 
(lemniseos) eneontram-se tambem unidos a regiao de pescogo (mas nao dentro da proboscide). Eles podem auxiliar na troea 
gasosa entre o corpo e a proboscide, ou talvez servir como reservatorios do fluido laeunar da proboscide quando esse orgao e 
invaginado. 

Nao ha sistema respiratorio. Quando presente, o sistema exeretor consiste em um par de protonefridios com celulas- 































flama, que se unempara formar uma abertura tubular comum no ducto espermatico ouutero. 

O sistema nervoso apresenta um ganglio central dentro do receptaculo da proboscide e nervos irradiados para a 
proboscide e para o corpo. Ha termina^oes sensoriais na proboscide e na bolsa genital. Entretanto, eomo em muitos 
endoparasitos obrigatorios, o sistema nervoso e os orgaos sensoriais desses animais sao bastante reduzidos. 

Os aeantocefalos nao apresentam trato digestive, absorvendo todos os nutrientes atraves de seu tegumento. Eles podem 
absorver varias moleculas por meio de meeanismos especificos de transporte de membrana, e outras substaneias podem eruzar 
a membrana do tegumento por pinoeitose. O tegumento eontem algumas enzimas, como peptidases, eapazes de clivar diversos 
dipeptidios, e os aminoacidos sendo entao absorvidos pelo verme. Assim eomo os cestodios (ver anteriormente), os 
acantoeefalos necessitam do carboidrato da dieta do hospedeiro, mas seu mecanismo para absor^ao de glicose e diferente. 
Quando a glicose e absorvida, ela e rapidamente fosforilada e eompartimentalizada, de tal modo que um “escoadouro” 
metabolico e eriado, para dentro do qual a glieose do meio eireundante pode fluir. A glicose difunde-se para o interior do 
verme devido ao gradiente de eoneentra 9 ao, que e mantido a medida que a glicose e eonstantemente removida assim que ela 
entra. 

Os acantoeefalos sao dioieos. Os machos apresentam um par de testieulos, eada um eom vaso deferente e um ducto 
ejaculatorio comum, o qual termina emum penis pequeno. Durante a copula, o esperma e lan^ado na vagina, viaja para cima 
no ducto genital e escapa para dentro da pseudoeele da femea. 

Nas lemeas, o tecido ovariano no saeo do ligamento divide-se em esferas ovarianas que sao liberadas dos ligamentos 
genitals, ou sacos do ligamento, e flutuam livremente na pseudoeele. Um dos sacos do ligamento eonduz a um sino uterino, na 
forma de funil, que recebe os embrioes eneapsulados em desenvolvimento e passa-os para o utero (Eigura 14.33). Um 
aparelho de sele^ao interessante e unico opera aqui. Os embrioes eompletamente desenvolvidos sao ligeiramente maiores que 
os imaturos e sao ativamente seleeionados e passados para o utero, enquanto os ovos imaturos sao rejeitados e retidos para 
uma matura 9 ao adieional. Os embrioes eneapsulados sao liberados nas fezes do hospedeiro vertebrado e nao eclodemate que 
sejameomidos por um hospedeiro intermediario. 

Nenhuma espeeie e normalmente um parasito de seres humanos, embora especies que normalmente ocorrem em outros 
hospedeiros infeetem seres humanos oeasionalmente. Macracanthorhynchus hirudinaceus (Gr. makros, longo, grande, + 
akantha, espinho, + rhynchos, bieo) oeorre no mundo todo no intestino delgado de porcos e as vezes em outros mamiferos. 
Para M. hirudinaceus o hospedeiro intermediario e qualquer uma das varias espeeies de larvas de besouros habitantes de 
solo, espeeialmente esearabeideos. As larvas dos besouros Phyllophaga sao hospedeiros Ifequentes. Nesse easo, a larva do 
parasito (acantor) perfura o intestino e desenvolve-se em um jovem (cistacantor) na hemoeele do inseto. Os poreos se 
infeetam ao comer as larvas. Os acantoeefalos penetram na parede intestinal eom suas proboseides espinhosas para se 
anexarem ao hospedeiro. Em muitos easos ha notavelmente pouea inflama 9 ao, mas em algumas espeeies a resposta 
inflamatoria do hospedeiro e intensa. A infec 9 ao por esses vermes pode causar muita dor, partieularmente se a parede do 
intestino estiver eompletamente perfurada. As infee 96 es multiplas podem causar dano consideravel ao intestino de um porco e 
podem oeorrer perfura 96 es intestinais. 

Filogenia de Acanthocephala 

Com base prineipalmente na forma e organiza 9 ao dos espinhos da proboseide, os aeantoeefalos sao tradicionalmente 
divididos em tres elasses: Arehiaeanthoeephala, Eoaeanthoeephala e Palaeacanthoeephala. Estudos moleeulares reeentes 
sugerem que o status de filo desse grupo nao esta assegurado e que, na verdade, os aeantoeefalos seriam uma elasse de 
rotiferos altamente derivada, possivelmente o taxon-irmao de Bdelloidea. Essa descoberta provocou um debate eonsideravel 
entre os zoologos de invertebrados. Se aeantoeefalos evoluiram a partir dos Rotifera, deve ser possivel tra 9 ar alguns dos 
passos na evolu 9 ao do parasitismo, desde um rotifero aneestral ate umaeantoeefalo. 

FILO MESOZOA 

O nome Mesozoa (Gr. mesos, no meio de, + zdon, animal) foi eunhado por um antigo pesquisador (van Beneden, 1876) que 
pensava que o grupo seria um “elo perdido” entre os protozoarios e os metazoarios. Esses diminutos animais vermiformes e 
eiliados representam um nivel de organiza 9 ao extremamente simples. Todos os mesozoarios vivem eomo parasitos ou 
simbiontes em invertebrados marinhos, a maioria deles eom um eomprimento de apenas 0,5 a 7 mm, e e constituida por apenas 


20 a 30 celulas basicamente organizadas em duas camadas. As camadas nao sao homologas aos folhetos germinativos dos 
outros metazoarios. 

As duas classes de mesozoarios, Rhombozoa e Orthonectida, diferem tanto entre si que alguns pesquisadores os colocam 
emfilos separados. 

Os Rhombozoa (Gr. rhombos, peao giratorio, + zdon, animal) vivem nos rins de eefalopodes bentonicos (polvos, lulas e 
ealamares habitantes dos fundos oeeanicos), sem aparentemente eausar danos aos hospedeiros. Os adultos, denominados 
vermiformes (ou nematogenos), sao alongados e afilados (Figura 14.34). Em seu interior, eelulas reprodutoras originam 
larvas vermiformes, as quais creseem e se reproduzem Quando uma popula^ao atinge alias densidades, as celulas 
reprodutoras de alguns adultos se desenvolvem eomo estruturas em forma de gonada, as quais produzem gametas maseulinos e 
femininos. Os zigotos erescem, tornando-se diminutas (0,04 mm) larvas infusoriformes ciliadas (Figura 14.34B), bem 
diferentes do progenitor. Essas larvas sao liberadas na agua do mar atraves da urina do hospedeiro. Deseonhece-se a etapa 
seguinte do ciclo de vida porque as larvas infusoriformes nao infeoeionam imediatamente umnovo hospedeiro. 

Os Orthoneetida (Gr. orhtos, eorreto, + nektos, nadante) (Eigura 14.35) parasitamuma ampla variedade de invertebrados, 
eomo ofiuroides, moluseos bivalves, poliquetas e nemertinos. Sens cielos de vida incluem fases sexuadas e assexuadas. Esta 
ultima fase e bastante diferente daquela dos Rhombozoa; eonsiste em massa multinueleada ehamada plasmodio que, apos 
experimentar divisoes eelulares, origina maehos e femeas. 
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Figura 14.34 Dois modos de reprodugao dos mesozoarios. A. Desenvolvimento assexuado de larvas vermiformes 
a partir de celulas reprodutivas na celula axial de urn adulto. B. Em altas densidades populacionais, no interior do 
rim de urn cefalopode, as celulas reprodutivas desenvolvem-se como gonadas; estas tern gametas que produzem 
larvas dispersoras infusoriformes liberadas na urina do hospedeiro. 

Filogenia 

Uma analise do cladograma na contracapa mostra um grande clado chamado Bilateria que contem quase todos os animais 
triploblasticos. A maioria das filogenias atuais classifica os membros do filo Acoelomorpha como taxon-irmao de todos os 
outros Bilateria. Os Acoelomorpha diferem das tenias no filo Platyhelminthes em seus padroes de clivagem embrionica, no 
que se re fere as suas formas mesodermicas e sua estrutura do sistema nervoso. 

Nos Bilateria, as evidencias das analises sequenciais de genes ribossomicos sugerem que os protostomios ancestrais 
dividiram-se a partir dos deuterostomios ancestrais no periodo Pre-cambriano. Posteriormente, os protostomios dividiram-se 
em dois grandes grupos, algumas vezes chamados de superfilos, Ecdysozoa e Lophotrochozoa. As relagoes evolutivas nos 
Lophotrochozoa ainda estao em analise. Descrevemos um clado chamado Platyzoa, mas nem todas as filogenias sao 
compativeis com este agrupamento. Os Platyzoa incluem os Platyhelminthes, Gastrotricha e Gnathifera. Algumas filogenias 
colocam os Platyhelminthes como o taxon-irmao do Gastrotricha, mas outros colocam o Gnathostomulida como o taxon-irmao 
















do Gastrotricha, entao, por enquanto, descrevemos uma politomia dentro dos Platyzoa. 

Somatoderme 


B 

Figura 14.35 A, Uma femea e, B, urn macho de Orthonectida (Rhopalura). Esse mesozoario parasita animais tais 
como platelmintos, moluscos, anelideos e ofiuroides. Estruturalmente, sao formados por uma unica camada de 
celulas epiteliais ciliadas que circundam massa interna de celulas sexuais. 

As tenias no filo Platyhelminthes sao membros provisorios do Platyzoa. Dentro dos Platyhelminthes, a classe Turbellaria 
e claramente parafiletica, mas estamos conservando o taxon atual, pois uma analise cladlstica minuciosa requer mais taxons e 
caracterlsticas que ainda nao sao comuns na literatura zoologica. Por exemplo, os ectolecitos Turbellaria devem ser aliados 
aos Trematoda, Monogenea e Cestoda no grupo-irmao aos ectolecitos Turbellaria. Alguns ectolecitos Turbellaria 
compartilham algumas outras caracterlsticas derivadas com os Trematoda e Cestoda e foram colocados por Brooks (1989) em 
um grupo chamado Cercomeria. Varias sinapomorfias, como a estrutura exclusiva do tegumento e as caracterlsticas da 
sequencia molecular, indicam que os neodermados (trematodeos, monogeneos e cestodios) formam um grupo monofiletico. 

O grupo Gnathifera emerge em diferentes filogenias, mas a maioria dos estudos moleculares nao inclui sequencias dos 
Micrognathozoa. Nos Gnathifera, e surpreendente a rela 9 ao de taxons-irmaos entre Acanthocephala e Rotifera por motivos ja 
discutidos (ver anteriormente). Ambos os taxons sao unidos como Syndermata, compartilhando uma epiderme sincicial 
eutelica. O Syndermata emerge de estudos filogeneticos repetidas vezes, e estudos recentes mostram que os acantocefalos 
pertencem ao Rotifera. A classifica 9 ao dos taxons Rotifera esta em constante mudan 9 a, mas um grupo chamado bdeloides e de 
interesse. Esses rotlferos sao rastejantes ou nadadores, a maioria com discos trocais no topo (ver Philodina, Figura 14.30, 
anteriormente). Nao se tern conhecimento de bdeloides machos, e a reprodu 9 ao e por partenogenese. Varios estudos 
filogeneticos recentes colocam os acantocefalos como taxons-irmaos dos bdeloides, tornando os Rotifera parafileticos como 
concebidos atualmente. Os acantocefalos serao incluidos no filo Rotifera se este resultado for confirmado. O nome do grupo 
Syndermata nao seria mais necessario. 

Os Mesozoa sao identificados como protostomios lofotrocozoarios com base nos dados moleculares, mas nao sao 
incluidos no Platyzoa. Eles nao sao submetidos a gastrula 9 ao, mas a ausencia de ambos os estagios de desenvolvimento 
tfpicos e a estrutura corporal complexa associada aos lofotrocozoarios pode ser devido aos estilos de vida endossimbioticos e 
parasitarios dos Mesozoa modernos. 

^ Resumo_ 

Os Acoelomorpha e os Platyhelminthes estao entre as formas animais mais simples com simetria bilateral, uma condi 9 ao de 
valor adaptativo para organismos que rastejam ou nadam ativamente. Eles sao acelomados. Sao triblasticos e tern uma 
organiza 9 ao emsistemas de orgaos. Os membros de Acoelomorpha apresentamos sistemas nervoso e digestivo muito simples; 
alguns carecempor completo de intestino. 

A superficie corporea dos turbelarios geralmente e formada por um epitelio celular, ao menos em parte ciliado e com 
rabditos bastoniformes, que participa da locomo 9 ao. O corpo dos membros das outras classes de platelmintos e revestido de 
um tegumento sincicial nao ciliado cujos corpos celulares estao localizados sob as camadas musculares superficiais. A 
digestao e extra e intracelular na maior parte dos casos; os cestodios nao apresentam tubo digestivo e absorvem os nutrientes 
pre-digeridos atraves do tegumento. A osmorregula 9 ao e realizada com protonefridios providos de celulas-fiama, e tanto a 
elimina 9 ao dos residuos metabolicos como a troca de gases respiratorios ocorrempor difusao atraves da parede do corpo. Os 
Platyhelminthes tern um sistema nervoso cuja forma assemelha-se a uma escada, com neuronios motores, sensoriais e de 








associa 9 ao. Amaior parte dos platelmintos e hermafrodita, e a reprodu^ao assexuada esta presente em varies grupos. 

A elasse Turbellaria e um grupo parafiletieo que inelui membros predominantemente de vida livre e earnivoros. Os 
trematodeos digeneos tern um moluseo eomo hospedeiro intermediario; o hospedeiro definitive quase sempre e umvertebrade. 
A ampla repredu 9 ae assexuada que eeerre nes hespedeires intermediaries auxilia a aumentar as ehanees de que alguns des 
individues da prele aleaneem e hespedeire definitive. Alem de tegumente, es digenees eempartilham eem es turbelaries 
muitas das earaeteristieas estruturais basieas. Dentre des digenees figura um impertante numere de parasites de seres humanes 
e de animais demestiees. A diferen 9 a des Digenea, es Menegenea sae impertantes endeparasites de peixes e temumeiele de 
vida direte (semhespedeires intermediaries). 

Os eestodies (tenias) geralmente apresentam um eseolex na extremidade pesterier seguide de uma eadeia de preglotides, 
eada uma das quais eentem um eenjunte eemplete de orgaes repreduteres de ambes es sexes. Evelutivamente, a regiae 
anterier de eerpe fei perdida. Os eestodies adultos vivem dentre do tubo digestive de vertebrados. Os mierotricos, que 
lembram mierovilos, existentes no tegumente aumentam a area superfieial de absor 9 ao. As larvas eneapsuladas saem eom as 
fezes, e os novos vermes desenvolvem-se em um hospedeiro intermediario, invertebrado ou vertebrado. 

Provavelmente, os platelmintos e os enidarios evoluiram de um aneestral eomum, planuloide, que, per um lade, teria dado 
origem a organismos que se tornariam sesseis ou livre-nadantes e radiais (enidarios), e, por outre, originaria organismos que 
se tornariam rastejadores e bilaterais (platelmintos). 

Analises de sequeneias de rDNA, bem eomo de algumas earaeteristieas do desenvolvimento e morfologioas, sugerem que 
Aeoelomorpha, ate entao eonsiderados membros dos turbelaries, divergiram de um aneestral eomum a outros Bilateria e 
seriamo grupo-irmao de todos os outros files de simetria bilateral. 

Os gastrotrieos tambem sae minuseulos animais aquatieos. Eles possuem eorpos aehatados no ventre eom espinhas ou 
eseamas. Eles se movempor meio de glandulas aderentes ou eiliadas. 

O elado Gnathifera eentem quatro files sobre os quais levanta-se a hipotese de que o aneestral eomum possua mandibulas 
eutieulares eom uma microestrutura exelusiva. Os files ineluidos sao Gnathostomulida, Mierognathozoa e Aeanthoeephala. 

O Gnathostomulida e um file eurioso que eentem minuseulos animais semelhantes a uma minhoea que vivem entre graos 
de areia e lodo. Nao apresentam anus. 

Mierognathozoa eonsiste emuma espeeie singular de animais minuseulos que vivem entre graos de areia. Apresentam tres 
pares de mandibulas eomplexas semelhantes aquelas nos rotiferos e gnatostomulidos. 

O file Rotifera e eomposto de espeeies pequenas, em sua maioria, de agua doee eom uma coroa eiliada, que eria 
eorrentes de agua para arrastar alimentos planetonieos ate sua boea. Esta se abre em uma faringe museular ou mastax, 
equipada eom mandibulas. A reprodu 9 ao dos Bdelloidea oeorre por meio de partenogenese, e pareee nao existirem maehos 
nesse grupo. 

Os Aeanthoeephala, quando em fase adulta, sao todos parasitas do intestino de vertebrados e, quando em estagio juvenil, 
desenvolvem-se nos artropodes. Eles possuem uma proboseide cilindrica invaginavel com espinhos, coma qual se agarrama 
parede intestinal de seu hospedeiro. Nao possuem um trato digestive e, assim, precisam absorver todos os nutrientes por meio 
do seutegumento. 

A evidencia molecular e uma epiderme sincicial eutelica sugerem uma afinidade filogenetica dos acantocefalos e 
rotiferos e, portanto, uma origem Gnathifera dos acantocefalos, o que requer a perda evolutiva das mandibulas em uma 
linhagem ancestral dos acantocefalos. 

Os membros do filo Mesozoa sao animais com uma organiza 9 ao corporea muito simples, e sao parasites do rim de 
moluscos cefalopodes (elasse Rhombozoa) e varies outros grupos de invertebrados (elasse Orthonectida). Eles tern apenas 
duas camadas celulares, nao homologas aos folhetos germinativos dos metazoarios superiores. Tern ciclos de vida 
complicados, ainda nao bemcompreendidos. Sua organiza 9 ao simples poderia ser derivada de um ancestral mais complexo de 
aspecto semelhante ao de umplatelminto. 

J Questoes de revisao _ 

1. Per que a simetria bilateral tern valor adaptativo para os animais que se locomovem ativamente? 

2. Associe os termos da coluna a direita com as classes da coluna a esquerda: 



_Turbellaria 

_Monogenea 

_Trematoda 

_Cestoda 

a. Endoparasito 

b. De vida livre e comensal 

c. Ectoparasito 

3. Descreva o piano corporeo geral de um turbelario. 

4. Ea 9 a a distin 9 ao entre os dois mecanismos mediante os quais os platelmintos fomecem vitelo aos sens embrioes. Qual 
dos mecanismos e evolutivamente ancestral e qual e derivado? 

5. O que comem as planarias (platelmintos tricladidos) e como digeremo alimento? 

6 . Descreva sucintamente o sistema osmorregulador, o sistema nervoso e os orgaos sensoriais dos turbelarios, trematodeos 
e cestodios. 

7. Compare a reprodu 9 ao assexuada entre os turbelarios tricladidos, os Trematoda e os Cestoda. 

8 . Compare o ciclo de vida tipico de um monogeneo com o de um trematodeo digeneo. 

9. Descreva e compare o tegumento da maioria dos turbelarios com o das outras classes de platelmintos. O tegumento 
oferece alguma evidencia de que os trematodeos, os monogeneos e os cestodios formam um clado dentro dos 
Platyhelminthes? For que? 

10. Responda as seguintes questoes relativas a Clonorchis e Schistosoma: (a) Como os seres humanos sao infectados,? (b) 
Qual e a area de distribui 9 ao geografica geral desses grupos? (c) Quais sao as principais afec 96 es produzidas? 

11. For que a Taenia solium causa uma infec 9 ao mais perigosa que a Taenia saginatal 

12. Quais sao os dois cestodios que podemusar os seres humanos como hospedeiros intermediarios? 

13. Defina cada umdos seguintes termos relativos aos cestodios: escolex, microtricos, proglotides e estrobilo. 

14. Quais sao algumas das vantagens adaptativas de umpseudocelo emcompara 9 ao com uma condi 9 ao celomada? 

15. Algumas evidencias recentes sugerem que os membros dos Acoelomorpha constituem o grupo-irmao de todos os outros 
Bilateria. Em que se diferenciam os membros desse grupo dos tipicos protostomios? 

16. Quais caracteristicas unemos membros do clado Gnathifera? 

17. Quais caracteristicas unemos rotiferos e os acantocefalos como membros do clado Syndermata? 

18. Qual habitat e compartilhado pelos Micrognathozoa e Gnathostomulida? 

19. Qual e o tamanho normal de umrotifero, onde e encontrado e quais sao suas caracteristicas principais? 

20. Explique a diferen 9 a entre os ovos micticos e amicticos dos rotiferos. Qual e o valor adaptativo de cada? 

21. O que e eutelio? 

22. Descreva os principais recursos do corpo do acantocefalo. 

23. Como os acantocefalos alimentam-se? 

24. O ancestral evolutivo dos acantocefalos e desconhecido. Descreva algumas caracteristicas dos acantocefalos que 
demonstrempor que e surpreendente que sejamderivados dos rotiferos. 

25. O quao grandes sao os gastrdtricos, gnatostomulidos e micrognathozoa? 

26. Quantos tipos de mesozoarios existem e onde voce poderia encontra-los? 

Para aprofundar seu raciocinio. Como poderia evoluir um endoparasito a partir de um ancestral de vida livre? Que 
outros modos de vida (p. ex., simbionte, comensal, ectoparasito) voce poderia prever como parte da transi 9 ao? 

J Referencias selecionadas _ 

Baguna, J., and M. Ruitort. 2004. The dawn of bilaterian animals: the case of acoelomorph flatworms. Bioessays 26:1046- 
1057. Evidencia genetica e morfoldgica para acelomorfos que divergem precocemente de animais bilateralmente 
simetricos. 

Brooks, D. R. 1989. The phylogeny of the Cercomeria (Flatyhelminthes: Rhabdocoela) and general evolutionary principles. J. 
Farasitol. 75:606-616. Andlise cladistica de vermes achatadosparasitdrios. 







Desowitz, R. S. 1981. New Guinea tapeworms and Jewish grandmothers. New York, W. W. Norton & Company. Relates de 
parasitas e doengas parasitdrias de seres humanos. Agraddvel e instrutivo. Recomendado para todos os estudantes. 

Giribet, G., M. V Sorenson, R Funeh, R. M. Kristensen, and W. Sterrer. 2004. Investigations into the phylogenetie position of 
Mierognathozoa using four moleeular loci. Cladisties 20:1-13. A pesquisa embasa a exclusdo dos micrognathozodrios 
de qualquer file. 

Hanelt, B., D. Van Sehyndel, C. M. Adema, L. L. Lewis, and E. S. Loker. 1996. The phylogenetie position of Rhopalura 
ophiocomae (Orthoneetida) based on 18S ribosomal DNA sequenee analysis. Mol. Biol. Evol. 13:1187-1191. Os 
mesozodrios Orthoneetida alinham-se com animals triplobldsticos e ndo formam o tdxon-irmdo dos rhombozodrios. 

Kobayashi, M., H. Euruya, and R W. H. Holland. 1999. Dieyemids are higher animals. Nature 401:762. A andlise sequencial 
do gene para a proteina Hox evidencia que os mesozodrios sdo membros do superfilo Lophotrochozoa e sdo derivados 
de um ancestral mais complexo que passou por simplificagdo durante sua evolugdo parasitdria. 

Kristensen, R. M. 2002. An introduction to Loricifera, Cycliophora, and Mierognathozoa. Integ. and Comp. Biol. 42:641-651. 
Uma descrigdo clara e informativa de grupos de animais pouco conhecidos. 

Rieger, R. M., and S. Tyler. 1995. Sister-group relationship of Gnathostomulida and Rotifera-Acanthocephala. Invert. Biol. 
114:186-188. Evidencia que os gnathostomulidas sdo o grupo-irmdo de um clado que contem rotiferos e 
acantocefalos. 

Roberts, E. S., and J. Janovy, Jr. 2005. G. D. Schmidt and E. S. Roberts’s foundations of parasitology, ed. 7. Dubuque, Iowa, 
McGraw-Hill Higher Education. Relates legiveis e atualizados de vermes achatados parasitdrios. 

Ruiz-Trillo, I., M. Ruitort, H. M. Eourcade, J. Baguna, and J. E. Boore. 2004. Mitochondrial genome data support the basal 
position of Acoelomorpha and the polyphyly of the Platyhelminthes. Mol. Phylogen. Evol. 33:321-332. Evidencia que os 
acelomorfos sdo o tdxon-irmdo para os Bilateria restantes. 

Strickland, G. T. 2000. Himter’s tropical medicine and emerging infectious diseases, ed. 8. Philadelphia, W. B. Saunders 
Company. Uma fonte valiosa de informagdes sobre parasitas de importdncia medica. 

Telford, M. J., A. E. Eockyear, C. Cartwright-Einch, and D. T. J. Eittlewood. 2003. Combined large and small subunit 
ribosomal RNA phylogenies support a basal position of the acoelomate flatworms. Proc. R. Soc. Eondon B 270:1077- 
1083. Andlise da evidencia molecular que levou d exclusdo dos Acoela dos Platelmintos. 

Tyler, S., and M. S. Tyler. 1997. Origin of the epidermis in parasitic Platyhelminthes. Int. J. Parasit. 27:715-738. Descrigoes 
da substituigdo epidermica come formas de tegumento no Neodermata. 

Wallace, R. E. 2002. Rotifers: exquisite metazoans. Integ. and Comp. Biol. 42:660-667. Este texto resume os trabalhos 
recentes sobre os rotiferos, mas pressupde conhecimento bdsico do grupo. 

Witek, A., H. Herlyn, A. Meyer, E. Boell, G. Bucher, and T. Hankeln. 2008. EST-based phylogenomics of Syndermata 
questions monophyly of Eurotatoria. BMC Evolutionary Biology 8:345. Novos dados sequenciais sugerem que os 
acantocefalos sdo o tdxon-irmdo dos rotiferos bdeloides. 



* N.T.; Ha 160 especies registradas para o Brasil. 
' Welch, M. D. B. 2000. Invert. Biol. 119:17-26 



CAPITULO 



Polyzoa e Kryptrochozoa 

• CLADO POLYZOA 

o Filo Cycliophora 
o Filo Entoprocta 
o Filo Ectoprocta 

• CLADO KRYPTROCHOZOA 
o Filo Brachiopoda 

o Filo Phoronida 
o Filo Nemertea 



Ectoproctos {Bugula neritina) e outros animals incrustando o casco de uma embarcagao. 























Alguns experimentos em evolugao 

O inicio do periodo Cambriano, ha cerca de 570 milhoes de anos, foi o periodo mais fertil da historia evolutiva. Por 3 bilhoes 
de anos antes daquele periodo, a evolu 9 ao havia forjado nada mais do que algumas bacterias e algas eianofieias. Entao, emum 
espa 9 o de alguns milhoes de anos, todos os grandes filos, e provavelmente todos os filos menores, estabeleeeram-se. Essa foi 
a explosao cambriana, o maior '‘‘‘bang” evolutivo que o mundo ja conheeeu.* De fato, o registro fossil sugere que existiram 
mais filos na Era Paleozoiea do que existem agora, mas alguns desapareceram durante os grandes eventos de extin 9 ao que 
pontuaram a evolu 9 ao da vida na Terra. A maior dessas rupturas foi a extin 9 ao do Permiano, ha cerca de 230 milhoes de anos. 
Assim, a evolu 9 ao levou a muitos “modelos experimentais”. Alguns desses modelos falharam porque nao foram capazes de 
sobreviver as condi 96 es mutaveis. Outros deram origem a especies dominantes abundantes e a individuos que habitam o 
mundo hoje. Alguns persistiram com pequenos numeros de especies, vivendo em habitats muito especializados - por 
exemplo, nos labios das lagostas. As formas estranhas e as estruturas de alimenta 9 ao incomuns de muitos desses animais os 
fazemparecer mais personagens de fic 9 ao cientifica do que da realidade. 

Os tres filos - Phoronida, Ectoprocta e Brachiopoda - possuem uma coroa de tentaculos ciliados, chamado lofoforo, que 
usampara capturar alimentos e na respira 9 ao. Os braquiopodes cram abundantes na era Paleozoiea, mas come 9 arama declinar 
a partir de entao. O filo Ectoprocta surgiu no periodo Cambriano, difundiu-se na era Paleozoiea, e permanece um grupo 
prevalente ate hoje. Aevidencia filogenetica indica que os lofoforos evoluirammais de uma vez. 

s seis filos descritos neste capitulo sao protostomios lofotrocozoarios. O nome Lophotrochozoa foi desenvolvido pela 

fusao de termos de duas caracteristicas presentes em muitos animais desse grupo; o lofoforo e o trocoforo. Um lofoforo 
(Gr. lophas, crista ou tufo, + phorein, para carregar) e uma coroa de tentaculos coberta com cilios nascida de uma crista ou 
dobra da parede do corpo. E um dispositivo de alimenta 9 ao eficiente. A cavidade dentro do lofoforo e parte do celoma e e 
preenchida comfiuido celomico. As paredes finas e ciliadas do lofoforo agemcomo uma superficie respiratoria para troca de 
gases entre a agua do ambiente e o fiuido celomico. Um lofoforo normalmente pode ser estendido para alimenta 9 ao e 
respira 9 ao e retraido para prote 9 ao. 

Os tres filos de animais possuem um lofoforo: Ectoprocta, Brachiopoda e Phoronida. Essa caracteristica comum indica 
uma ancestralidade compartilhada? A maioria das evidencias sugere que nao. Uma analise detalhada da estrutura e fun 9 ao do 
lofoforo' indica que ele evoluiu duas vezes, uma vez em Ectoprocta e outra no ancestral comum de Brachiopoda e Phoronida. 
Os Ectoprocta foram colocados no clado comdois outros taxons que possuem tentaculos ciliados (Cycliophora e Entoprocta). 
Esses tres taxons formam um clado chamado Polyzoa (Eigura 15.1). Brachiopoda e Phoronida sao unidos em um clado 
chamado Brachiozoa (Eigura 15.1). O taxon-irmao de Brachiozoa difere nas analises filogeneticas, mas representamos 
Nemertea nessa posi 9 ao. Os nemertinos sao vermes marinhos, alongados e finos com uma forma incomum de capturar presas 
(ver adiante). Os tres taxons formam um clado chamado Kryptrochozoa (Gr. kryptos, escondido, + trochos, roda, + zoa, 
animal) que e incorporado a um clado maior chamado Trochozoa (Eigura 15.1). Os membros restantes do Trochozoa, 
Mollusca, Annelida e Sipuncula, sao abordados nos Capitulos 16 e 17. O termo “troch” do nome Trochozoa refere-se a uma 
parte de uma larva trocdfora. Uma trocdfora e um estagio larval de alimenta 9 ao livre-nadante que possui um anel de grandes 
celulas ciliadas emlfente a boca (ver Eigura 16.7). Esse anel de celulas e chamado de “prototroch” e e usado, principalmente, 
para locomo 9 ao, embora possa desempenhar um papel na alimenta 9 ao. O estagio trocdforo e 6 bvio no desenvolvimento dos 
moluscos, anelideos e sipunculideos, entre outros taxons. Existe algum trocdforo no ciclo de vida dos criptrocozoarios? Como 
sugere o nome, as formas larvais desse grupo podem ser trocdforos modificados, portando um conjunto de cilios ou um 
“prototroch” escondido. Embora esteja alem do escopo deste texto uma discussao aprofundada sobre as formas larvais, ha 
muitos bidlogos renomados que consideram algumas dessas larvas muito alem de “modificadas”. Os padroes de 
desenvolvimento, caracteristicas moleculares e morfologias dos animais abordados estao todos sendo estudados em detalhes; 
sendo assim, as rela 96 es evolutivas dos lofotrocozoarios podem mudar. Esse anel de celulas e chamado de “prototroch” e e 
usado, principalmente, para locomo 9 ao, embora possa desempenhar um papel na alimenta 9 ao. O estagio trocdforo e 6 bvio no 
desenvolvimento dos moluscos, anelideos e sipunculaceos, entre outros taxons. Ha algum trocdforo no ciclo de vida dos 
criptrocozoarios? Como sugere o nome, as formas larvais desse grupo podem ser trocdforos modificados, carregando um 
conjunto de cilios ou um “prototroch” escondido. Embora esteja alem do escopo deste texto uma discussao aprofundada sobre 


as formas larvais, ha muitos biologos renomados que consideram algumas dessas larvas muito alem de “modificadas”. Os 
padroes de desenvolvimento, caracteristicas moleculares e morfologias dos animais abordados estao todos sendo esbidados 

em detalhes; sendo assim, as rela 96 es evolutivas dos lofob-ocozoarios pode mudar. 
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Figura 15.1 Proposta de relagao entre membros dos grupos Polyzoa e Kryptochozoa. Os caracteres foram 
modificados em relagao aqueles de Nielsen (2002) e Brusca e Brusca (2003). 


Ha varies modos de valorar a diversidade biologica, mas aqueles que procuram por valores praticos ou economicos nao predsam ir alem das propriedades e 
compostos anticanceriqenos extraidos de uma ampla qama de invertebrados marinhos. 0 briozoario Bugula neritina, ilustrado anteriormente, e a fonte da 
briostatina-1, urn tratamento para tumores e linfomas. A briostatina e produzida, na realidade, por uma bacteria simbionte de B. neritina, chamada Candidatus 
endobugula sertula, mas a bacteria nao pode ser cultivada fora do hospedeiro. Outros compostos anticancerigenos sao derivados das esponjas (p. ex., 
discodermolida), corais (p. ex., analoqos da eleuterobina), tunicados (p. ex., ecteinascidina), bivalves (p. ex., espisulosina) e pepinos-do-mar (p. ex., calciqerosideo 
B). Esses organismos citados estao entre os invertebrados marinhos mais conhecidos, entao nos perguntamos quais compostos linicos serao descobertos nos animais 
discutidos neste capitulo. Muitos animais tratados aqui sao estudados apenas por especialistas, e assim seu potential pode estar inexplorado. Sabemos tao pouco a 
respeito de seu papel na manuten^ao da saiide dos oceanos (servi(os ecossistemicos) quanto sobre suas inovagoes bioquimicas. 

CLADO POLYZOA 

O dado Polyzoa une os ciclioforos aos entoproctos e ectoproctos, tambem chamados de briozoarios (Figura 15.1). Essa uniao 
e hoje embasada pelos estudos filogeneticos usando genes multiplos, mas uma relagao mais proxima entre os Eetoproeta e os 
Entoproeta foi proposta em bases morfologieas ha 40 anos. Os Cyeliophora nao foram descobertos ate 1995, por isso nao 
teriam sido incluidos naqueles estudos iniciais, mas semelhangas com os entroproctos foram notadas quando os animais foram 


















descritos pela primeira vez. Os animais pequeninos nesses tres files tern incrlveis estruturas corporals e ciclos de vida. 

FILO CYCLIOPHORA 

Em dezembro de 1995, P. Punch e R. M. Kristensen informaram a descoberta de algumas pequenas criaturas, muito estranhas, 
agarradas em partes da boca da lagosta da Noruega {Nephrops norvegicus). Os animais eram diminutos, medindo apenas 0,35 
mm de comprimento e 0,10 mm de largura, e nao se encaixavam em qualquer file conhecido. Eles foram nomeados Symbion 
pandora, os primeiros membros do filo Cycliophora (Figura 15.2). 

Os Cycliophora iQmvm habitat muito especializado: eles vivem em partes da boca de crustaceos decapodes marinhos no 
Hemisferio Norte. Eles se fixam as cerdas de partes bucais com um disco adesivo na extremidade de um pedunculo acelular. 
Eles se alimentam coletando bacterias ou particulas de alimento soltas pela lagosta hospedeira, em um anel de cilios 
compostos que circunda a boca. 

O piano corporeo e relativamente simples. A boca leva a um tubo digestivo em forma de U, que termina em um anus que 
se abre para fora do anel ciliado. O corpo e acelomado. A epiderme e celular e recoberta por uma cuticula. 

O ciclo de vida apresenta fases sexuada e assexuada. Os animais que se alimentam produzem brotos internes, 
denominados larvas Pandora, que, apos serem liberadas, tornam-se novos individuos troficos. Os clones ocupam rapidamente 
as areas livres nas pe^as bucais da lagosta. O brotamento interno e tambem utilizado para formar um novo sistema de 
alimenta 9 ao e digestivo para um animal que se alimenta - o sistema existente se degenera e e substituido por um novo a partir 
do broto interno. 

Como um preludio a reprodu 9 ao sexuada, as larvas machos ou femeas sao produzidas. A larva macho e liberada de um 
individuo que se alimenta e assenta-se sobre outro animal que abriga uma larva femea. A larva macho produz machos 
secundarios contendo orgaos reprodutores; a fertiliza 9 ao interna ocorre a medida que um macho secundario copula com uma 
larva femea que deixa o corpo do animal que se alimenta. Uma vez que o ovulo da femea e fertilizado, uma larva cordoide 
desenvolve-se dentro do corpo do organismo-mae, consumindo-o. A larva cordoide nada para uma nova lagosta hospedeira, 
onde ela forma um animal que se alimenta por brotamento interno. Este ultimo forma, entao, clone de um animal que se 
alimenta por brotamento interno. 

FILO ENTOPROCTA 

O Entoprocta (Gr. entos, dentro, + proktos, anus) e umpequeno filo de cerca de 150 especies de animais diminutos e sesseis 
que superficialmente se assemelham aos cnidarios hidroides, mas tern tentaculos ciliados que tendem a se curvar para dentro 
(Figura 15.3B e C). Amaioria dos entoproctos e microscopica, e nenhum deles ultrapassa 5 mmde comprimento. Podem ser 
solitarios ou coloniais, mas todos sao pedunculados e sesseis. Todos se alimentam por meio de mecanismos ciliares. 



Figura 15.2 Symbion pandora, um Cycliophora que vive em cerdas nas pegas bucais de lagosta. 




A B C 

Figura 15.3 A. Urnatella, urn entoprocto de agua doce, forma colonias pequenas de dois ou tres pedunculos 

sobre uma placa basal. B. Loxosomella, urn entoprocto solitario. As setas azuis indicam a diregao do movimento 
da agua; o fluxo acontece na diregao oposta aquela que ocorre nos lofoforados, como os briozoarios. Os 
entoproctos solitarios e coloniais podem reproduzir-se assexuadamente por brotamento, assim como 
sexuadamente. C. Uma Loxosomella viva. 

Com a excegao do genero Urnatella (L. urna, urna, + ellus, sufixo diminutivo), que ocorre em agua doce, todos os 
entoproctos sao formas marinhas com ampla distribuigao, desde as regioes polares ate os tropicos. A maioria das especies 
marinhas esta restrita as aguas costeiras e salobras e, frequentemente, cresce sobre conchas e algas. Alguns sao comensais de 
vermes anelideos marinhos. Os entoproctos ocorrem desde a zona entremares ate profundidades de cerca de 500 m Os 
entoproctos de agua doce ocorrem na face inferior de rochas em agua corrente. Urnatella gracilis e a unica especie de agua 
doce comum na America do Norte (Figura 15.3 A). 

Forma e fungao 

O corpo, ou calice, de um entoprocto tern a forma de um calice, com uma coroa ou circulo de tentaculos ciliados, e pode estar 
fixo ao substrata por um pedunculo unico e um disco de fixagao com glandulas adesivas, como nos solitarios Loxosoma e 
Loxosomella (Gr. loxos, curvo, + soma, corpo) (Figura 15.3B), ou por dois ou mais pedunculos nas formas coloniais. O 
movimento e geralmente restrita nos entoproctos, mas Loxosoma, que vive nos tubos de anelideos marinhos, e bastante ativo, 
movendo-se livremente sobre o anelideo e seutubo. 

Aparede do corpo consiste emuma cuticula, uma epiderme celular e musculos longitudinais. Os tentaculos e o pedunculo 
sao prolongamentos da parede corporal. Os 8 a 30 tentaculos que compoema coroa sao ciliados emsuas superficies laterais e 
internas, e cada umpode mover-se individualmente. Os tentaculos podem enrolar-se para dentro, para cobrir e proteger a boca 
e 0 anus, mas nao podem ser retraidos para dentro do calice. O intestino tern forma de U e e ciliado, e tanto a boca como o 
anus abrem-se dentro do circulo de tentaculos. Os entoproctos sao suspensivoros que se alimentampor meio de mecanismos 
ciliares. Os longos cilios nas laterais dos tentaculos mantem uma corrente de agua que flui por entre os tentaculos e que 
contem protozoarios, diatomaceas e particulas de detrito. Os cilios curtos nas superficies internas dos tentaculos capturam o 
alimento e o dirigempara baixo, em diregao a boca. Adigestao e a absorgao ocorrem dentro do estamago e do intestino antes 
da eliminagao dos dejetos pelo anus. 

Apseudocele e amplamente preenchida por um parenquima gelatinoso, no qual estao embebidos umpar de protonelfidios 
(bulbos-flama) e sens tubos, que se unem e abrem-se proximo a boca. Ha um ganglio nervoso bem desenvolvido na regiao 
ventral do estamago, e a superftcie do corpo tern cerdas e poros sensoriais. Os orgaos circulatarios e respiratarios estao 
ausentes. As trocas gasosas ocorrem atraves da superftcie do corpo, provavelmente em grande parte nos tentaculos. 











Algumas especies sao dioicas, mas muitas sao monoicas, a maioria sendo frequentemente hermafrodita protandrica, isto 
e, a gonada primeiramente produz espermatozoides e, posteriormente, ovulos. As formas coloniais podem apresentar zooides 
monoicos ou dioicos, e as colonias podem conter zooides de ambos os sexos. Os gonodutos abrem-se dentro do eireulo de 
tentaculos. 

Os ovos fertilizados desenvolvem-se emuma depressao, oubolsa ineubadora, entre o gonoporo e o anus. Os entoproetos 
temumpadrao de elivagem espiral modifieada, eom blastomeros emmosaieo. O embriao soife gastrula 9 ao por mvagina 9 ao. 
O mesoderma desenvolve-se a partir da eelula 4d (ver Capitulo 8 ). A larva, semelhante a uma troeofora (ver Capitulo 16), e 
eiliada e livre-nadante. Ela apresenta um tufo apieal de cllios na extremidade anterior e um einturao eiliado ao redor da 
margem ventral do eorpo. A larva aeaba assentando-se no substrata e metamorfoseando-se emumzooide adulto. 

FILO ECTOPROCTA (BRYOZOA) 

Eetoproeta (Gr. ektos, externo, + proktos, anus) inelui animals aquatieos que Ifequentemente formam inorusta 96 es sobre 
superfieies duras. A maioria das espeeies e sessil, embora algumas deslizem lentamente e outras rastejemativamente sobre as 
superfieies que habitam. Com rarissimas exoe 96 es, sao animals que formam eolonias. Cada membro da eolonia e pequeno, 
tipieamente menor que 0,5 mra Os membros da eolonia, denominados zooides, alimentam-se distendendo sens lofdforos na 
agua eireundante para eaptar partieulas diminutas de alimento. Os zooides seeretam pequenas eamaras dentro das quais eles 
vivem, formando, desse modo, um exoesqueleto (Eigura 15.4). Dependendo da espeeie, o exoesqueleto, ou zoecio, pode ser 
gelatinoso, quitinoso ouenrijeeido eomealeio, podendo estar impregnado eomareia. Seuaspeeto pode ser em forma de eaixa 
ou vaso, oval ou tubular. 

Os eotoproetos deixaram um rieo registro fdssil desde o periodo Ordovieiano e sao diversos e abundantes atualmente. Ha 
eerea de 4.500 espeeies atuais, as quais oeupamtanto habitats de agua doee eomo marinhos, prineipalmente emaguas rasas. 

Algumas eolonias formam inorusta 96 es viseosas sobre algas, eonehas e roehas; outras formam aglomerados indistintos ou 
emaranhados, ou eolonias ramifieadas eretas que se assemelham a algas (Eigura 15.5). Alguns eetoproetos podem ser 
faeilmente eonfundidos eom hidroides, mas podem ser distinguidos, sob mierosedpio, aeompanhando-se o movimento de 
partieulas oueorante ao longo do lofoforo. Diferentemente dos tentaeulos dos enidarios, o lofdforo temeilios que geramuma 
eorrente de agua. Apesar de os zooides serem diminutas, Ifequentemente as eolonias atingem varios eentimetros de diametro; 
algumas eolonias inerustantes podem ter 1 m ou mais de largura, e formas eretas podem atingir 30 em ou mais de altura. As 
formas marinhas exploram todos os tipos de substrates firmes, eomo eonehas, roehas, algas pardas de grandes dimensoes, 
raizes de mangues, easeos de embarea 96 es e ate mesmo o fundo de icebergsl Eetoproetos de agua doee podemformar eolonias 
eom aspeeto de musgo sobre tales de vegetais ou sobre roehas, geralmente em lagoas ou po 9 as rasas. Em algumas formas de 
agua doee, os individuos sao sustentados por estoloes fmamente ramifieados, que formam delieados tra 9 ados na faee inferior 
de roehas ou vegetais. Outros eetoproetos de agua doee eneontram-se imersos em grandes massas de material gelatinoso. 



A B lofoforo membrana Intestino do operculo 

Figura 15.4 A. Uma eolonia de Membranipora, um briozoario (Eetoproeta) marinho inerustante. Cada pequeno 
zoeoio oblongo e o habitaeulo oaleario de um zooide. B. Porgao de uma eolonia de um briozoario inerustante. Dois 
zooides estao ilustrados eom os lofoforos distendidos a partir de suas eamaras, os zoeoios. Os diminutos zooides 
















projetam-se para fora a fim de capturar o alimento com sua coroa de tentaculos, retraindo-se rapidamente ante a 
minima perturbagao. A boca localiza-se dentro do anel do lofoforo, mas o anus situa-se externamente a ele. 



Figura 15.5 Colonias de ectoproctos marinhos. A. Os zooides sao incrustantes nessa colonia rendada de 
Membranipora tuberculata. B. Bugula neritina com colonias eretas e ramificadas. 


Durante muito tempo, os ectoproctos foram chamados de briozoarios ou “animais-musgo” (Gr. bryon, musgo, + zdon, 
animal), uma denominagao que originalmente incluia, tambem, os Entoprocta. Entretanto, devido ao fato de os entoproctos 
apresentarem o anus localizado no interior da coroa de tentaculos, eles tern sido geralmente separados dos ectoproctos, os 
quais, a semelhanga dos demais lofoforados, apresentam o anus fora do circulo de tentaculos. Muitos autores continuam 
utilizando o nome “Bryozoa”, mas excluemos entoproctos desse grupo. 

Forma e fungao 

Cada um dos membros da colonia vive em uma diminuta camara, denominada zoecio, que e secretada pela epiderme (Figura 
15.4). Cada zooide consiste em um polipidio captador de alimento e um cistidio, que forma a camara. O polipidio inclui o 
lofoforo, 0 trato digestivo, os musculos e os centros nervosos. Juntamente com o exoesqueleto secretado, ou zoecio, o cistidio 
constitui a parede do corpo do animal. 

Os polipidios vivemuma existencia do tipo caixa-surpresa (brinquedo de mola), saltando para se alimentar, mas a menor 
perturbagao, rapidamente retraem-se para dentro de sua pequena camara, que Ifequentemente contem um diminuto algapao 
(operculo), que se fecha para esconder seu ocupante (Figura 15.4). Para distender a coroa de tentaculos, determinados 
musculos contraem-se causando umaumento da pressao hidrostatica no interior da cavidade do corpo. Essa pressao empurra o 
lofoforo para fora por meio de um mecanismo hidraulico. Outros musculos podem se contrair para retrair a coroa para a 
seguranga com grande rapidez. 

Quando esta se alimentando, o animal pro)eta o lofoforo e distende os tentaculos formando um funil. Os cilios dos 
tentaculos criam um fluxo de agua para dentro do funil e para fora, por entre os tentaculos. As particulas de alimento 
capturadas pelos cilios no funil sao levadas para dentro da boca, tanto pela agao de um bombeamento da faringe muscular 
como pela agao dos cilios ao longo dos tentaculos e na propria faringe. As parti culas indesejaveis podem ser rejeitadas pela 
reversao da agao dos cilios, pela aproximagao dos tentaculos oupela retragao de todo o lofoforo para o interior do zoecio. A 
crista do lofoforo tende a ser circular nos ectoproctos marinhos (Figura 15.6A) e em forma de El nas especies de agua doce 
(Figura 15.6B). Umsepto divide a mesocele do lofoforo da metacele, que e maior e posterior. Aprotocele e o epistoma (uma 
aba que se pro)eta sobre a boca; ver Figura 15.10) ocorremapenas nos ectoproctos de agua doce. 

A digestao no interior do tubo digestivo ciliado e em forma de U inicia-se extracelularmente no estomago e e concluida 
intracelularmente no intestino. O tubo digestivo e completo. Nao ha orgaos respiratorios, vasculares e excretores. A troca de 




gases ocorre atraves da superficie do corpo, e, visto que os ectoproctos sao animais pequenos, o fluido celomatico e suficiente 
para o transporte intemo. Em alguns deles, poros nas paredes de zooides vizinhos permitem a troea de materials por toda a 
eolonia atraves do fluido eelomatieo, mas, em outros, um sistema funieular transporta lipldios e outros nutrientes atraves da 
eolonia. Os celomoeitos englobam e armazenam os materials a serem excretados. Massa ganglionar e um anel nervoso 
eireundama faringe, mas nao ha orgaos sensoriais especializados. 

A maioria das eolonias tern individuos apenas trofleos, mas, em algumas especies, ha zooides espeeializados ineapazes 
de se alimentar (eoletivamente chamados heterozooides). Umtipo de zooide modiflcado (denominado aviculdrio) assemelha- 
se a umbieo de ave e ataca pequenos organismos invasores que poderiamse flxar sobre a eolonia. Umoutro tipo (denominado 
vibrdculo) temuma longa cerda que, aparentemente, auxilia a varrer para longe as partieulas estranhas (Figura 15.6A). 

A maioria dos ectoproctos e hermalrodita. Algumas especies liberam os ovulos na agua do mar, mas a maioria incuba os 
zigotos, alguns no interior do celoma e alguns externamente em uma camara incubadora, denominada ovicele, que e um zoecio 
modiflcado no qual o embriao se desenvolve. Em alguns casos, varies embrioes proliferam assexuadamente a partir do 
embriao inicial, emumprocesso chamado poliembrionia. Aclivageme radial, mas o desenvolvimento ocorre, aparentemente, 
em mosaico. Pouco se sabe a respeito da deriva^ao do mesoderma. As larvas das especies nao incubadoras tern um tubo 
digestivo funcional e nadam por uns poucos meses antes do assentamento; as larvas das especies incubadoras nao se 
alimentam, flxando-se ao substrata apos uma breve existencia livre-nadante. Elas aderem ao substrata por meio de secre^oes 
de umsaco adesivo, solrendo, entao, metamorfose para a forma adulta. 




Figura 15.6 A Lofoforo ciliado de Electra pilosa, um ectoprocto marinho. O tubo delgado central e a base de um 
vibraculo, um zooide modiflcado que varre a superficie da eolonia. B. Plumatella repens, um briozoario de agua 
doce (file Ectoprocta). Ele cresce na face inferior das pedras e sobre a vegetagao em lagos, lagoas e riachos. 

Cada eolonia origina-se a partir desse unico zooide primario metamorfoseado, denominado ancestrula. A ancestrula 
solfe, entao, um brotamento assexuado, produzindo os varios zooides de uma eolonia. Os ectoproctos de agua doce tern um 



outro tipo de brotamento que produz estatoblastos (Figura 15.7), estruturas rlgidas, resistentes e em forma de capsulas, que 
contemmassa de celulas germinativas. Os estatoblastos sao formados durante o verao e o outono. Quando a colonia morre ao 
final do outono, os estatoblastos permanecem e, na primavera, dao origem a novos polipldios e, eventualmente, a novas 
eolonias. 

CLADO KRYPTROCHOZOA 

O taxon Trochozoa e eomposto de animals com larva trocofora, conforme discutido na se 9 ao de abertura deste capitulo. Nos 
Trochozoa, sao unidos tres taxons como Kryptrochozoa (Figura 15.1); o nome refere-se a um estagio larval trocoforo 
“escondido” ou altamente modificado, tambem descrito no inicio deste capitulo. O Kryptrochozoa abrange um grupo de 
vermes marinhos finos, chamados nemertinos, e dois outros taxons formam o clado Brachiozoa. 

CLADO BRACHIOZOA 

O clado Brachiozoa une os braquiopodes e os foronideos; ambos os caracteres moleculares e as caracteristicas morfologicas 
embasam este pareamento (Figura 15.1). Ambos os taxons possuem um lofoforo, embora um grupo nao tenha casca e o outro 
seja vermiforme. 

FILO BRACHIOPODA 

O Brachiopoda (Gr. brachion, bra^o, + pous, podos, pe) e um grupo antigo. Apesar de existirem cerca de 325 especies atuais, 
foram descritas cerca de 12.000 especies fosseis, que um dia prosperaram nos mares das eras Paleozoica e Mesozoica. As 
formas modemas mudarampouco emrela 9 ao as mais antigas. O genero Lingula (L. lingua) (Figura 15.8A) e considerado um 
“fossil vivo”, tendo existido virtualmente sem altera 96 es desde os tempos ordovicianos. A maioria das conchas dos 
braquiopodes modernos atinge entre 5 e 80 mmde comprimento, mas algumas formas fosseis chegarama 30 cm. 



Figura 15.7 Estatoblasto de Cristatella, um ectoprocto de agua doce. O estatoblasto tern cerca de 1 mm de 
diametro com espinhos em forma de gancho. 

Os braquiopodes sao formas marinhas fixas e bentonicas que, na maioria, preferem aguas rasas, embora ocorram em 
quase todas as profundidades oceanicas. Externamente, os braquiopodes assemelham-se aos moluscos bivalves devido a suas 
duas valvas em concha calcarias secretadas pelo manto. Na verdade, eles foram classificados como moluscos ate meados do 
seculo 19, e seu nome faz referenda aos bra 9 os do lofoforo, considerados, entao, como homologos ao pe dos moluscos. No 
entanto, os braquiopodes tern valvas dorsal e ventral, em vez de laterals direita e esquerda, como as dos moluscos bivalves. 
Alem disso, diferentemente dos bivalves, a maioria ou se fixa diretamente ao substrata, ou o faz por meio de um pedunculo 
carnoso denominado pedicelo. Alguns, como Lingula, vivem em galerias verticals escavadas na areia ou no lodo. Os 
musculos abreme fechamas valvas, alemde promoveremos movimentos do pedunculo e dos tentaculos. 

Na maioria dos braquiopodes, a valva ventral (pedicelar) e ligeiramente maior do que a dorsal (braquial), e uma das 
extremidades projeta-se na forma de umbico curto e pontudo, perfurado onde o pedunculo carnoso passa atraves da concha 
para ancorar-se ao substrata (Figura 15.8B). Emmuitos, a valva pedicelar tern a forma de uma lamparina de oleo classica da 
Grecia e Roma antigas, de modo que, em alguns lugares, os braquiopodes sao chamados de “conchas-lampada”. 

A estrutura da concha distingue as duas classes de braquiopodes. As valvas da concha dos Articulata tern uma dobradi 9 a 
de conexao comumarranjo de encaixe do tipo dente-alveolo, como em Terebratella (E. terebratus, oriftcio, + ella, sufixo 





diminutivo); as valvas dos Inarticulata nao tern dobradi 9 a e sao unidas apenas pela musculatura, como em Lingula e Glottidia 
(Gr. gldttidos, abertura da glote). 



(inarticulado) 

Figura 15.8 Braquiopodes. A. Lingula, um braquiopode inarticulado que normalmente ocupa uma galeria. O 
pedicelo contratil pode retrair o corpo para o interior da galeria. B. Terebratella, um braquiopode articulado. As 
valvas tern uma articulagao do tipo dente-alveolo, e um pedicelo curto projeta-se atraves da valva pedicelar para 
ancorar-se ao substrata. 

O corpo ocupa apenas a parte posterior do espago entre as valvas (Figura 15.9), e as extensoes da parede do corpo 
formam os lobos do manto que revestem e secretam a concha. O grande lofoforo em forma de ferradura, localizado na 
cavidade anterior do manto, tern tentaculos longos e ciliados, utilizados na respiragao e na captura de alimento. As correntes 
de agua promovidas por cilios transportam as particulas de alimento por entre as valvas entreabertas e por sobre o lofoforo. 
Os tentaculos capturam as particulas de alimento, e sulcos ciliados as conduzem ao longo dos bragos do lofoforo ate a boca. 
Os tratos de rejeigao conduzem particulas indesejaveis ao lobo do manto, onde sao carreadas por correntes ciliares. Os 
detritos organicos e certas algas constituem aparentemente as fontes principals de alimento. O lofoforo dos braquiopodes nao 
produz apenas fluxos d’agua para alimentagao, como acontece nos outros lofoforados, mas tambemparece absorver nutrientes 
dissolvidos diretamente da agua do mar circundante. 

Ha outras tres cavidades celomicas, chamadas protocele, mesocele e metacele, mas a cavidade posterior (metacele) 
contem as visceras. Um ou dois pares de nelfidios abrem-se no celoma e esvaziam-se na cavidade do manto. Os celomocitos, 
que ingeremrejeitos particulados, sao expelidos pelos nelfidios. Ha umsistema circulatorio aberto comumcoragao contratil. 
O lofoforo e o manto sao, provavelmente, os sitios principals das trocas gasosas. Ha umanel nervoso comumpequeno ganglio 
dorsal e um ganglio ventral maior. 

A maioria das especies tern sexos separados, e gonadas temporarias eliminam os gametas atraves dos nelfidios. A 
fertilizagao e externa na maioria, mas algumas especies incubamos zigotos e os jovens. 

A clivagem e radial e, pelo menos em alguns braquiopodes, a formagao do celoma e do mesoderma e enterocelica. O 
blastoporo fecha, mas sua relagao com a futura boca e incerta. Nos articulados, a metamorfose da larva ocorre apos ela se 
fixar por meio do pedicelo. Nos inarticulados, os jovens assemelham-se a braquiopodes em miniatura, com um pedicelo 
espiralado na cavidade do manto. Nao ha metamorfose. Assim que a larva assenta, o pedicelo se fixa ao substrata e a vida 
como animal adulto tern inicio. 

FILO PHORONIDA 

O Filo Phoronida (L. Phoronis, na mitologia o epiteto de lo, transformada emuma novilha branca) inclui aproximadamente 20 
especies de animals pequenos e vermiformes. A maioria vive sobre o substrata abaixo das aguas costeiras rasas, 
principalmente nos mares temperados. Eles variam de uns poucos milimetros ate 30 cm de comprimento. Cada verme secreta 
um tubo coriaceo ou quitinoso no interior do qual se move livremente, mas que nunca abandona. Esses tubos podem ser 
ancorados isoladamente ou em massas emaranhadas sobre rochas, conchas e estacarias, ou entao enterrados na areia. Eles 
distendemos tentaculos do lofoforo para a captura do alimento, mas, caso sejamperturbados, podem retrair-se completamente 
para dentro do tubo. 





O lofoforo tern duas cristas paralelas cm forma de ferradura, com a curvatura posicionada ventralmente e a boca 
localizada entre as duas cristas (Figura 15.10). Frequentemente, as proje 96 es das cristas enrolam-se emespirais pares. Cada 
crista porta tentaculos ocos ciliados, os quais, a semelhan^a das proprias cristas, constituem extensoes da parede do corpo. 

Os cilios dos tentaculos dirigemuma corrente de agua para umsulco entre as duas cristas, que conduz a boca. O plancton 
e os detritos capturados nesse fluxo sao aglutinados em muco e transportados pelos cilios ate a boea. O anus localiza-se 
dorsalmente emrela 9 ao a boea, fora do lofoforo, eomumnelfidioporo emcada lado. A agua que deixa o lofoforo passa sobre 
0 anus e os nelfidioporos, levando os rejeitos para fora. Os eilios na area do estomago, do intestino em forma de U, auxiliam 
na movimenta 9 ao do alimento. 

A parede do corpo e formada por uma cuticula, pela epiderme e tanto pela musculatura longitudinal como pela circular. A 
protocele esta presente como uma pequena cavidade no epistoma; ela se conecta a mesocele por meio de prolongamentos 
laterals do epistoma (Figura 15.10). Ametacele e separada da mesoeele por umsepto. Os foronideos temumextenso sistema 
de vasos sanguineos contrateis em um sistema circulatorio funcionalmente (mas nao tecnicamente) fechado. Eles nao tern 
eora 9 ao. O sangue contem hemoglobina no interior de celulas nueleadas. Ha umpar de metanelfidios. Umanel nervoso envia 
nervos aos tentaeulos e a parede do corpo, mas o sistema e difuso e nao tern um ganglio distinto que pudesse ser eonsiderado 
um cerebro. Uma uniea fibra motora gigante estende-se pela epiderme, e um plexo nervoso epidermico supre a parede do 
corpo e a epiderme. 
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Figura 15.9 Filo Brachiopoda. A Um braquiopode articulado (segao longitudinal). Note que o pedicelo projeta-se 

a partir da valva ventral, de mode que, quando esta fixo a um substrate, o braquiopode articulado esta “de cabega 

para baixo”, com sua valva ventral voltada para cima e a dorsal para baixo. B. Fluxes de agua utilizados na 

captura de alimento e respiragao. As setas maiores (em azul) mostram a agua fluindo sobre o lofoforo; as setas 

menores (em preto) indicam o movimento do alimento em diregao a boca no sulco alimentar ciliado. 













Figura 15.10 Diagrama da estrutura interna de Phoronis (file Phoronida) em segao vertical. 

Ha tanto especies monoicas (a maioria) como dioicas de Phoronida, e pelo menos duas especies se reproduzem 
assexuadamente. A fertilizagao pode ser interna ou externa, mas, eontrariamente a relates iniciais, a clivagem e radial. A 
formagao do celoma da-se por meio de uma forma altamente modifieada do padrao enterocelieo, mas o blastopore se torna a 
boea. Uma larva ciliada livre-nadante, denominada actinotroea, desee para o fundo do oeeano, onde se metamorfoseia no 
animal adulto. Seereta um tube e torna-se sessil. 

FILO NEMERTEA (RHYNCHOCOELA) 

O nome nemertino (Gr. Nemertes, uma das Nereides, infalivel) refere-se a pontaria infalivel da proboscide, um longo tube 
museular (Figuras 15.11 e 15.12) que pode ser estendido rapidamente para eapturar a presa. O file tambem e denominado 
Rhynehoeoela (Gr. rhynchos, bice, + koilos, furo) tambem em refereneia a proboscide. Sao vermes com forma de cordao ou 
de fita, bilateralmente simetricos e triblasticos. O grupo e formado por aproximadamente 1.000 especies, quase todas elas 
marinhas. 






















Figura 15.11 Os vermes de fita Amphiporus bimaculatus (file Nemertea) possuem de 6 a 10 cm de comprimento, 
mas outras especies chegam a tamanhos maiores. A proboscide desse especime e parcialmente estendida na 
parte superior, com duas manchas marrons na cabega. O animal foi fotografado sobre uma fronde algal. 



Figura 15.12 A. Estrutura de urn verme nemertino femea Amphiporus (diagramatico). Visao dorsal para mostrar 
o proboscide. B. Amphiporus, com proboscide estendida para capturar a presa. 




















Geralmente, os vermes nemertinos tern um eomprimento menor que 20 em, embora uns poueos tenham varies metros de 
eomprimento (Figura 15.13). Linens longissimus (L. linea, linha), eomseus 60 m, e o animal mais eomprido do mundo! Esse 
verme tern apenas de 5 a 10 mm de largura. Os nemertinos podem ter eolorido brilhante, mas a maioria tern eor eseura on 
palida. Alguns seeretam tubes gelatinosos dentro dos quais vivem 

Compoueas exee^oes, o piano eorpdreo geral dos nemertinos e semelhante ao dos turbelarios (Capitulo 14). A epiderme 
dos nemertinos e eiliada e tern numerosas eelulas glandulares. O sistema exeretor e eomposto de eelulas-flama. Varies 
nemertinos tern rabditos, ineluindo Linens, mas alguns trabalhos sugerem que nao sao homdlogos aos rabditos dos 
platelmintos. Os nemertinos tambem diferem dos platelmintos quanto ao sistema reprodutor. Quase todos sao dioieos. A larva 
eiliada das formas marinhas temeerta semelhan^a eomas larvas troedforas de anelideos e moluseos. 

Os nemertinos exibem algumas earaeteristioas que sao ausentes nos platelmintos. A mais evidente e a proboscide 
eversivel e sua bainha, da qual nao ha eontraparte em nenhum outre file. No estranho genero Gorgonorhynchns (Gr. Gorgo, 
nome de um monstro feminine de aspeeto horrivel, + rhynchos, bieo), a proboseide e dividida em muitas proboseides, as 
quais adquirem forma de massa de estruturas vermiformes quando evertidas. Outra diferen^a e a presen^a de um anus nos 
adultos, resultando em um sistema digestive complete. O sistema digestive eom anus e mais efieiente porque poupa a 
expulsao dos residues atraves da boea. A ingestao e a defeoa 9 ao podem ser realizadas simultaneamente. Os nemertinos 
tambem sao os animais mais simples eom um sistema vascular sanguineo feehado. 

Alguns poueos nemertinos oeorrem em solos umidos e em agua doee. Prostoma rnbrnm (Gr. pro, antes, em Ifente de, + 
stoma, boea), que tern 20 mm ou menos de eomprimento, e uma espeeie de agua doee bem eonheeida. A maior parte dos 
nemertinos e marinha; durante a mare baixa, Ifequentemente permaneeem enrolados embaixo de roehas. Pareee provavel que 
sejam ativos durante a mare alta e quieseentes durante a mare baixa. Alguns nemertinos, eomo Cerebratnlns (L. cerebrnm, 
eerebro, + nlns, sufixo diminutivo), vivem Ifequentemente dentro de eonehas vazias de moluseos. As espeeies pequenas 
geralmente vivem entre as algas ou sao eneontradas nadando perto da superfieie da agua. Os nemertinos sao eomumente 
eneontrados emdragagens a profundidades de 5 a 8 moumais. 



Figura 15.13 O Baseodiscus e um genero de nemertino, cujos membros normalmente tern muitos metros de 
eomprimento. Este B. mexicanus e das ilhas Galapagos. 

Embora algumas poueas espeeies sejam eomensais ou neerdfagas, quase todos os nemertinos sao predadores ativos de 
pequenos invertebrados. Poueas espeeies sao espeeializadas em predar ovos (eonsideradas eetoparasitos) em earanguejos 
braquiuros, e, quando os animais se reunem em grandes numeros, podem eonsumir todos os embrioes da ninhada do seu 
hospedeiro. 

Forma e fun^ao 

Muitos nemertinos sao difieeis de examinar em virtude de seu longo eomprimento e Ifagilidade. Amphiporns (Gr. amphi, a 
ambos os lados, + poros, poro), um genero de formas pequenas que variam entre 2 e 10 em de eomprimento, tern a estrutura 
tipiea de um nemertino (Eigura 15.12). A parede do seu eorpo eonsiste em uma epiderme eiliada e eamadas de museulos 
eireulares e longitudinais (Eigura 15.14). Loeomovem-se prineipalmente deslizando sobre um piso de mueo; as espeeies 



maiores movem-se por contra^ao muscular. Algumas especies grandes sao ate capazes de nadar, ondulando o corpo, quando 
amea^adas. 

Aboca e anterior e ventral; o tubo digestive e eompleto, estendendo-se ao longo de todo o corpo e terminando no anus. O 
intestine em si, geralmente, nao tern musculos; em vez disso, os eilios se enearregam de desloear o alimento atraves do 
intestine. Adigestao e prineipalmente extraeelular, no lumen intestinal. 

As presas favoritas da maioria dos nemertinos sao os anelideos e outros pequenos invertebrados. Suas dietas podem ser 
muito espeeializadas ou extremamente diversifieadas, dependendo da espeeie. Algumas especies pareeem capazes de deteetar 
presas apenas quando esbarram nelas, enquanto outras sao eapazes de detecta-las a grandes distancias. Quando eneontram a 
presa, agarram-na eom a proboseide, que flea alojada emuma eavidade propria, a rincocele, acima do tubo digestive (mas 
nao eoneetada comele). A proboseide emsi e umtubo museular longo e cego que se abre na extremidade anterior no poro da 
proboseide, aeima da boea (Figura 15.12). Apressao museular sobre o fluido da rineocele provoca a rapida eversao da longa 
proboseide tubular atraves do poro da proboseide. A eversao da proboseide expoe um espinho pontudo, denominado estilete 
(ausente em alguns nemertinos). A pegajosa proboseide, recoberta de mueo, enrola-se ao redor da presa, a qual e espetada 
eom 0 estilete (frequentemente, repetidas vezes) enquanto verte uma seere^ao toxica sobre a presa (Figura 15.12). A 
neurotoxina de algumas especies foi reeentemente identificada eomo tetrodoxina, comumente eonheeida como o veneno dos 
baiacus. Apos retrair a proboseide, conduz a presa subjugada para a boea, e a engole inteira. 

Os nemertinos tern um sistema cireulatorio verdadeiro e o fluxo sanguineo e mantido mediante a a 9 ao eonjunta das 
paredes contrateis dos vasos e dos movimentos gerais do eorpo. O resultado e um fluxo irregular que, com Irequencia, inverte 
0 sentido nos vasos. De dois a muitos protonelridios eom celulas-flama sao intimamente assoeiados ao sistema eireulatorio, 
de tal modo que pareee funcionar como um sistema excretor verdadeiro (para elimina^ao de residues metabolicos), em 
eontraste eomo papel presumivelmente osmorregulador nos Platyhelminthes. 

Caracterfsticas dofilo Nemertea 

• Uma proboseide eversivel, exclusiva dos nemertinos, alojada livremente dentro de uma eavidade (rincocele) sobre o canal alimentar 

• Em habitats marinhos, de agua doce e terrestres limidos 

• Os nermetinos sao na maioria de vida livre, com umas poucas especies parasitas 

• Simetria bilateral; corpo muito contratil, cilindricona regiao anterior, achatadona posterior 

• Corpo triblastko; parenquima dos adultos parcialmente gelatinoso 

• A rincocele e uma eavidade celomatica verdadeira, mas sua posi^o e fun^o incomuns associadas ao mecanismo da proboseide suscitam duvidas sobre a 
possibilidade de ser homologa ao celoma de outros protostomios 

• Epiderme com eilios e celulas glandulares; rabditos em alguns 

• Sistema digestive complete (boea a anus) 

• Musculatura da parede do corpo com camadas circular externa e longitudinal interna, e fibras diagonals entre elas; as vezes, camada adicional circular, 
interna a camada longitudinal 

• Sistema nervoso geralmente com um cerebro de quatro lobulos conectados a um par de troncos nervosos longitudinals ou, em alguns casos, troncos nervosos 
medianos dorsal e ventral 

• Fossetas dliadas ou fendas cefalicas sensoriais a cada lado do corpo, que comunicam o meio externo com o cerebro; orgaos tateis e ocelos (em alguns) 

• Reproduce assexuada por fragmenta^o 

• Sexos separados, com gonadas simples; poucos hermafroditas; larva pih'dio em alguns 

• Sistema excretor com dois canals espirais ramificados, com celulas-flama 

• Sistema vascular sanguineo com dois outres troncos longitudinals 

• Sem sistema respiratorio 










Os nemertinos tern um par de ganglios nervosos e umpar, ou mais, de cordoes nervosos longitudinais conectados entre si 
comnervos transversais. 

Algumas especies se reproduzem assexuadamente por fragmenta^ao e regenera9ao. Os nemertinos mostram uma 
surpreendente gama de estrategias reprodutivas. Amaioria das especies e dioica e a fertiliza9ao e frequentemente externa, mas 
existem muitas exce96es: algumas sao hermafroditas; em outras, a fertiliza9ao e interna e algumas ate mesmo sao 
ovoviviparas. 

Classificagao dofilo Nemertea 

Classe Enopla (Gr. enoplos, armado). Probosdde geralmente armada com estiletes; a boca abre-se em frente ao cerebro. Exemplos: Amphiporus, Prostoma. 

Classe Anopla (Gr. anoplos, desarmado). Probosdde sem estiletes; a boca abre-se abaixo ou posterior ao cerebro. Exemplos: Cerebratulus, Tubulanus, Lineus. 

A classe Anopla e controversa porque alguns autores consideram que o grupo e paraflletico. 


Filogenia de Nemertea 

Como muitos outros protostomios lofotrocozoarios, os nemertinos apresentam clivagem espiral. A sequencia do 
desenvolvimento varia atraves do filo, com alguns estudos mostrando uma forma9ao tipica de mesoderma a partir do 
endoderma, bem como instancias de forma9ao mesodermica a partir do ectoderma. 

Os nemertinos produzem formas larvais variadas e, em algumas especies, todos os estagios de desenvolvimento ocorrem 
dentro da capsula do ovo. As rela96es evolutivas entre as variadas formas larvais e a tipica larva trocofora tern sido muito 
discutidas. Existem algumas semelhan9as, mas nao ha um anel central de cilios (protroco) diferenciado. No entanto, um novo 
estudo do desenvolvimento de uma especie de uma linhagem ancestral mostra a forma9ao de uma faixa de cilios, circundando 
a larva, que posteriormente degenera. A breve existencia dessa faixa ciliar fornece uma evidencia de que a larva trocofora 
estava presente nos nemertinos ancestrais, e justifica seu posicionamento dentro dos Lophotrochozoa. 
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Figura 15.14 A. Diagrama de um verme nemertino femea em segao cruzada. B. Sistemas circulatorio e excretorio 
de vermes nemertinos. Observe como os canais que ligam um nefrfdio ao proximo estao intimamente 
relacionados com os vasos sanguineos laterais. 

Uma segunda area de controversia e a natureza do piano corporal dos nemertinos. Os nemertinos sao acelomados ou 
celomados? Arincocele e uma cavidade interna revestida de mesoderma que se forma por esquizocelia. Portanto, e umceloma 




































verdadeiro. Por outro lado, um celoma tipico (Capitulo 8) forma uma cavidade preenchida de fluido ao redor do trato 
digestivo. Mas a rincocele e localizada acima do trato digestivo, estendendo-se ate cerca de do eomprimento do eorpo, a 
partir da extremidade anterior. A rineoeele difere do tipico celoma na posi^ao e na fun9ao. Um celoma tipico envolve, 
amortece e protege o intestine, mas ele tambem forma parte do esqueleto hidrostatico, enrijecendo-o quando os musculos que 
0 envolvem se contraem. A rincocele e preenchida de fluido e e rodeada por musculos; a contra^ao muscular aumenta a 
pressao hidrostatica e provoca a eversao da proboscide. Deixamos o leitor, na companhia das futuras gera96es de biologos, 
para ponderar se o celoma dos protostomios e a rincocele sao estruturas homologas. 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 
Filogenia 

Como os Lophotrochozoa emergiram primeiramente de filogenias baseadas em caracteres moleculares, os biologos tern se 
esfor9ado para compreender os padroes da mudan9a morfologica neste grupo de diversos filos. Presume-se que o conjunto de 
atributos de desenvolvimento associados a clivagem espiral seja ancestral para o clado. Esse conjunto inclui embrioes de 
clivagem espiral, clivagem em mosaico, em que o destine das celulas e determinado pelos fatores citoplasmaticos contidos, e 
a forma9ao do mesoderma de derivados de uma celula especifica, chamada celula 4 d, presente em 64 estagios de clivagem da 
celula. O mesoderma e derivado do endoderma (atraves da celula 4 d) e do ectorderma na maioria dos taxons com clivagem 
espiral. Se alguns ou todos desses caracteres sao ancestrais, entao deve haver uma perda de caracteres em varios taxons. Por 
exemplo, a clivagem espiral nao ocorre em rotiferos, gastrotricos, briozoarios, foronideos ou braquidpodes; nem o mesoderma 
vemda celula 4 d na maioria desses taxons. A probabilidade de que esses caracteres tenhamsido perdidos ao longo do tempo 
evolutivo, em oposi9ao a nunca terem existido, nao pode ser determinada ate que haja uma boa compreensao do padrao de 
ramifica9ao entre os Lophotrochozoa. A analise filogenetica revelou-se desafiadora porque os resultados variam de acordo 
com os genes avaliados. E provavel que, nos proximos anos, encontre-se uma solu9ao para esse problema, a medida que 
grandes conjuntos de dados de multigenicos sao desenvolvidos para a maioria ou todos os taxons. 

Onde os Nemertea serao inclui dos e uma questao controversa. Os nemertinos ja foram colocados na mesma familia que os 
platelmintos porque compartilham uma epiderme ciliada e estruturas excretoras de celulas-flama, embora a presen9a de um 
trato digestivo completo e uma probdscide eversivel em uma cavidade celomica unica nos nemertinos tome essa rela9ao 
prdxima mais improvavel. No entanto, a posi9ao da cavidade celomica acima do trato digestivo, em vez de ao redor dele, 
coloca os nemertinos separados de outros animais celomados. 

Diversifica^ao adaptativa 

A unidade modular semelhante a uma caixa dos ectoproctos demonstrou ser muito flexivel. Os zooides brotam para formar 
colonias, mas uma colonia pode ser incrustada ou semelhante a uma arvore, para citar apenas duas formas extremas. Uma 
colonia pode ser mole ou calcificada, e a forma dos zooides varia bastante, assim como a ornamenta9ao da superftcie. Os 
ectoproctos colomzaram habitats de agua doce, embora haja muitos mais deles espalhados pelos habitats marinhos. 

J Resumo_ 

Os Cycliophora sao animais bastante diminutos, que vivem nas cerdas das pe9as bucais de lagostas. Tern ciclos de vida 
complexos, com fases sexuada e assexuada. 

Os Entoprocta sao animais aquaticos pequenos e sesseis, cujo eorpo em forma de calice apoia-se sobre um pequeno 
pedunculo. Tern uma coroa de tentaculos de alimenta9ao ciliados que circundam a boca e o anus. 

Todos os Ectoprocta, Brachiopoda e Phoronida apresentam um lofdforo, uma coroa de tentaculos ciliados que circunda a 
boca, mas nao o anus, e que contem uma extensao da mesocele. Lies sao sesseis, quando adultos, tern um tubo digestivo em 
forma de U e uma larva livre-nadante. O lofdforo funciona como uma estrutura respiratdria e tambem como captadora de 
alimento, comseus cilios criando fluxos d’agua dos quais as particulas de alimento sao filtradas. 

Os ectoproctos sao abundantes nos habitats marinhos, vivendo sobre uma variedade de substrates submerses, com um 
certo numero de especies comuns em agua doce. Ectoproctos sao coloniais e, apesar do tamanho diminuto de cada individuo, 
as colonias geralmente atingem muitos centimetres ou mais de diametro ou altura. Cada individuo vive em uma camara 
(zoecio) formada por um exoesqueleto secretado de quitina, carbonate de calcio ou material gelatinoso. 



Os braquiopodes foram muito abundantes na Era Paleozoica, porem, desde o inicio da Era Mesozoica, o numero de 
especies e de individuos vem diminuindo. O corpo e o lofoforo sao cobertos por um manto que secreta uma valva dorsal e 
outra ventral (eoneha). Emgeral, fixam-se diretamente ao substrata oupor meio de umpedieelo. 

Os Phoronida sao os lofoforados menos eornuns e vivem em tubos, prineipalmente em aguas costeiras rasas. Eles 
projetam o lofoforo para fora do tubo a fim de eapturar alimento. 

J Ouestoes de revisao _ 

1. Onde voee procuraria se tivesse que eneontrar um Cyeliophora? 

2. Em que um entoproeto difere de um eetoprocto? 

3. Quais sao as caraoterlstieas distintas dos Entoprocta? 

4. Analise a Figura 15.1. Quantas vezes o lofoforo evoluiu e quais sao as evideneias de que os lofoforados nao formamum 
elado? 

5. Desereva eomo um eetoprocto alimenta-se. 

6. Defina cada umdos seguintes termos: lofoforo, zoecio, zooide, polipldio, cistldio e estatoblastos. 

7. Como sao as valvulas de um braquiopode em termos do eixo ventral dorsal? 

8. Os braquiopodes assemelham-se superficialmente aos moluscos bivalves, eomo os ameijoas. Como voce explicaria as 
diferen 9 as na simetria e na estrutura interna para um leigo? 

9. Onde voce encontraria foronldeos nos ecossistemas marinhos? Que papel eles desempenham na cadeia alimentar? 

10. Que fatores embasam a inclusao dos foronldeos e braquiopodes eomo taxons-irmaos? 

11. Que evidencia morfologica sugere que os nemertinos sao celomados tlpicos? 

12. Como umnemertino captura e consome sua presa? 

13. Como animals tao delicados quanto os nemertinos conseguemser predadores? 

Para aprofundar seu raciocinio. Como voce defenderia a necessidade de mais pesquisas sobre os animals discutidos 
neste capitulo? Considere, em sua resposta, questoes economicas, aplica^oes praticas, valor estetico e a importancia de 
um ecossistema diverse e saudavel. 
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Moluscos 



Bivalve gigante canelado, Tridacna maxima. 



O deleite de um colecionador de conchas 




















Ha uma diversidade incrivel de moluscos. Esse grupo inclui desde animais vermiformes a lulas gigantes, bem como animais 
com uma unica concha, duas conchas, conchas com 8 placas, ou sem concha alguma. Alguns sc perguntam se os moluscos 
realmente formam um dado, mas ha varias caracterlsticas presentes cm quase todos os moluscos que sugerem uma 
ancestralidade compartilhada. A maioria apresenta uma fileira de dentes incomum, chamada radula, que usam para comer, 
geralmente raspando as algas de superficies rlgidas. A maioria dos moluscos tern um grande pc muscular usado na locomo 9 ao 
e uma camada de tecido exclusiva chamada manto. Este ultimo secreta concha e compoe os orgaos respiratorio e sensorial, 
entre outras coisas. Essas caracterlsticas comuns aos moluscos sao usadas de maneiras muito diferentes pdas oito classes de 
moluscos: por exemplo, os dentes radulares sao usados para injetar um veneno paralisante cm algumas espedes, enquanto 
outro grupo perde a radula junto coma cabe^a. Os caracois rastejam; ja os polvos apresentam bra 90 s preensds musculares. 

Essa diversidade foi explorada de maneiras diferentes pelos humanos. Em quase todos os continentes, as conchas foram 
usadas como dinheiro - o cauri e um caracol cuja concha foi amplamente usada como moeda. Ha um debate sobre se o 
primeiro uso das conchas foi como moeda ou adorno, mas estas ainda sao usadas como joias, botoes e decora 9 ao cm todo 
mundo. As perolas sao outro importante produto dos moluscos bivalves. Mas, com certeza, o uso mais comum dos moluscos e 
como comida. Nos comemos ameijoas, ostras, vieiras, mexilhoes, caracois, abalones, lulas e polvos, para nomear apenas 
alguns dos moluscos explorados comercialmente. Algumas vezes, consumimos o manto, em outras o pe e, em outras, o corpo 
todo. Nossa dependencia desses animais reserva-nos umpapel importante no controle do ambiente dos moluscos, mantendo os 
habitats costeiros, oceanicos e ribeirinhos despoluidos e desenvolvendo praticas exploratorias sustentaveis. 

MOLUSCOS 

Mollusca (E. molluscus, mole) e um dos maiores filos do reino animal depois dos Arthropoda. Existem mais de 90.000 
especies atuais e cerca de 70.000 fosseis. Os moluscos sao protostomios lofotrocozoarios celomados, e, como tais, 
desenvolvem-se via clivagem espiral em mosaico, formando um celoma por esquizocelia. O estagio larval ancestral e uma 
trocofora, mas o desenvolvimento e amplamente modificado dentre as classes. 

O nome Mollusca indica uma de suas caracterlsticas distintas, o corpo mole. Esse grupo muito diversificado (Figura 
16.1) inclui os quitons, escafdpodes ou dentes-de-elefante, caracdis, lesmas, nudibranquios, pterdpodes ou borboletas-do-mar, 
ameijoas, mexilhoes, ostras, lulas, polvos e nautilos. O grupo varia desde organismos razoavelmente simples a alguns dos 
invertebrados mais complexos; em tamanho, variam do quase microscdpico ate a lula gigante do genero Architeuthis. Esses 
gigantescos moluscos podem atingir cerca de 20 m de comprimento, incluindo seus tentaculos, e pesar ate 900 kg. As conchas 
de alguns bivalves gigantes (p. ex., Tridacna gigas) que habitam os recifes de corals do Indo-Pacifico atingem 1,5 m de 
comprimento e pesam mais de 250 kg. Entretanto, esses sao casos extremos, pois provavelmente 80% de todos os moluscos 
temmenos que 10 cm como dimensao maxima da concha. O filo inclui alguns dos invertebrados mais vagarosos e alguns dos 
mais velozes e ativos. Ele inclui, ainda, herbivoros pastadores, carnivoros predadores, filtradores, detritlvoros e parasitas. 

Os moluscos ocupamuma grande variedade de habitats, desde os trdpicos ate os mares polares. Eles ocorrema altitudes 
que excedem 7.000 m, empequenos e grandes lagos, cursos d’agua, emplanicies lodosas litoraneas, emregioes sujeitas ao 
impacto de fortes ondas e emmar aberto, desde a superficie ate profundidades abissais. Eles apresentam uma diversidade de 
habitos de vida, incluindo alimentadores do fundo, cavadores, perfuradores e formas pelagicas. 

De acordo com a evidencia fdssil, os moluscos originaram-se no mar e a maioria deles ali permaneceu. Boa parte de sua 
evolu 9 ao ocorreu ao longo das areas costeiras, onde o alimento era abundante e os habitats variados. Somente os bivalves e 
os gastrdpodes invadiram habitats de aguas salobra e doce. Como se alimentam por filtra 9 ao, os bivalves foram incapazes de 
deixar o ambiente aquatico. As lesmas e os caracdis (gastrdpodes) sao os unicos que realmente invadiram o ambiente 
terrestre. Os caracdis terrestres tern distribui 9 ao limitada por suas necessidades de umidade, abrigo e presen 9 a de calcio no 
solo. 

Os moluscos sao explorados de diversas maneiras pelos humanos. Como mostra o texto inicial, muitas especies sao 
fontes de alimento. Os botoes de madreperola sao obtidos de conchas de bivalves. As bacias dos rios Mississippi e Missouri, 
cujo estoque de bivalves tern sido mantido empregando-se a propaga 9 ao artificial, fomecem material para essa industria nos 
EUA. As perolas, tanto as naturals quanto as cultivadas, sao produzidas nas conchas de ameijoas e ostras, a maioria delas na 
ostra perfifera marinha, Meleagrina, encontrada no entorno da Asia oriental. 



Alguns moluscos sao considerados pragas. Os teredos (ou cupins-do-mar, turus), que sao bivalves de varias especies 
(Figura 16.32), eausam grande dano a navios e aneoradouros de madeira. Para prevenir a devasta 9 ao eausada pelos teredos, 
os aneoradouros devem ser tratados eorn ereosoto ou construidos em eonereto (infelizmente, alguns teredos ignoram o 
ereosoto, e outros bivalves perfuram eonereto). Os caraedis e as lesmas frequentemente danifieamjardins e outras vegeta 96 es. 
Alem disso, os earamujos servem como hospedeiros intermediarios para perigosos parasitas de humanos e animals 
domesticos. Os earamujos perfuradores do genero Urosalpinx rivalizam com as estrelas-do-mar na destrui 9 ao de ostras. 



Figura 16.1 Moluscos: uma diversidade de formas de vida. O piano corporal basico desse grupo ancestral 
tornou-se adaptado de forma variada aos diferentes habitats. A. Dm quiton {Tonicella lineata), classe 
Polyplacophora. B. Urn caramujo marinho {Calliostoma), classe Gastropoda, no topo de uma esponja incrustada. 
C. Urn nudibranquio {Chromodoris sp.) classe Gastropoda. D. As ameijoas Geoduck do Estreito de Puget, 
Washington, estendem seus grandes sifoes, classe Bivalvia. E. O polvo {Octopus briareus), classe Cephalopoda, 
forrageia a noite sobre um recife de corais do Caribe. 

Neste capitulo exploramos os principals grupos de moluscos (Figura 16.2), incluindo aqueles com limitada diversidade 
(classes Caudofoveata, Solenogastres, Monoplacophora e Scaphopoda). Os membros da classe Polyplacophora (quitons) sao 
animals marinhos comuns e abundantes, especialmente na zona entremares. Os bivalves (classe Bivalvia) diversificaram-se 
emmuitas especies, tanto marinhas quanto de agua doce. A classe Cephalopoda (lulas, sibas, polvos e seus parentes) incluem 
os maiores e mais inteligentes de todos os invertebrados. Entretanto, os moluscos mais abundantes e mais disseminados sao os 
earamujos e seus parentes (classe Gastropoda). Embora imensamente diversificados, os moluscos tern em comum um piano 
corporal basico (ver adiante). O celoma nos moluscos esta limitado a um espa 90 ao redor do cora 9 ao, e talvez ao redor das 
gonadas e parte dos rins. Embora tenha uma origem embrionaria similar a do celoma dos anelideos (ver Capitulo 17), as 
consequencias funcionais desse espa 90 sao completamente diferentes, pois o celoma dos moluscos nao e empregado na 
locomo 9 ao. 


FORMA E FUNgAO 

A enorme variedade, beleza exuberante e facil disponibilidade de conchas de moluscos tornaram o habito de coleciona-las um 
passatempo popular. Entretanto, muitos colecionadores amadores, ainda que capazes de mencionar os nomes de centenas de 
conchas que adomam nossas praias, conhecem muito pouco acerca dos animals que as produziram e que um dia ocuparam seu 
interior. Reduzido as suas dimensoes mais simples, o piano corporal dos moluscos tern uma por 9 ao cefalopediosa e uma 
massa visceral (Figura 16.3). Apor 9 ao cefalopediosa e a mais ativa, contendo os 6 rgaos da alimenta 9 ao, sensoriais cefalicos 







e locomotores. Ela depende primariamente da a 9 ao muscular para o seu funcionamento. A massa visceral e a regiao que 
contem os orgaos dos sistemas digestivo, circulatorio, respiratorio e reprodutivo, e ela depende primariamente de tratos 
eiliares para o seu funeionamento. As duas pregas da epiderme projetam-se a partir da parede dorsal do corpo e formamum 
manto protetor, o qual envolve um espa^o entre o manto e a parede eorporal, chamado cavidade do manto (cavidade palial). 
A cavidade do manto abriga as branquias (cteradios) ou um pulmao, e, em alguns moluseos, o manto secreta uma concha 
protetora sobre a massa visceral. As modifiea^oes das estruturas que formam a regiao eefalopediosa e a massa visceral sao 
responsaveis pela grande diversidade de padroes observados em Mollusca. Um grande destaque, quer para a regiao 



eefalopediosa, quer para a massa visceral, pode ser observado emvarias classes de moluseos. 
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Figura 16.2 Cladograma mostrando relagoes hipoteticas entre as classes de Mollusca. Sao mostradas as 
sinapomorfias que identificam os varios dados, embora muitas dessas sinapomorfias tenham sido modificadas ou 
perdidas em alguns descendentes. For exempio, a concha univalve (bem como o enrolamento da concha) tornou- 
se reduzida ou perdeu-se por completo em muitos gastropodes e cefalopodes, e muitos gastropodes sofreram 
destorgao. A concha bivalve de Bivalvia derivou-se de uma concha ancestral univalve. O bisso nao esta presente 
na maioria dos bivalves adultos, mas funciona na fixagao larval de muitos deles; portanto, o bisso e considerado 
uma sinapomorfia de Bivalvia. 















Cabe^a-pe 

Amaioria dos moluscos temcabe 9 a bem desenvolvida, na qual se observama boca e alguns orgaos sensoriais especializados. 
Os receptores fotossensoriais variam desde os mais simples ate os eomplexos olhos dos eefalopodes. Os tentaculos estao 
frequentemente presentes. No interior da boea, situa-se uma estrutura exelnsiva dos molnscos, a radula, e, geralmente posterior 
a boea, situa-se o prineipal orgao loeomotor, ou pe. 

Radula 


A radula e um orgao linguiforme raspador, protratil, encontrado em todos os moluscos, exceto os bivalves e na maioria dos 
solenogasters. Ela e uma membrana em forma de esteira com fileiras de diminutos dentes, flexionados em dire 9 ao posterior, 
para alimenta 9 ao (Figura 16.4). Os musculos eomplexos movem a radula e suas cartilagens de suporte (odontoforo) para 
dentro e para fora da boca, enquanto a membrana parcialmente cobre as extremidades das cartilagens. Pode haver de uns 
poucos a tantos quanto 250.000 dentes, os quais, quando protraidos, podem raspar, perfurar, rasgar ou cortar. A fun 9 ao usual 
da radula e dupla; a de raspar, arrancando de superficies duras as particulas fmas de material alimentar, e a de servir como 
uma esteira condutora para o transporte de particulas em um fluxo continuo em dire 9 ao ao trato digestivo. A medida que a 
radula se desgasta na extremidade anterior, novas fileiras de dentes sao continuamente repostas por secre 9 ao na extremidade 
posterior. O padrao e o numero de dentes em uma fileira transversal sao tipicos para cada especie e usados na classifica 9 ao 
dos moluscos. Especializa 96 es radulares muito interessantes, como cavar em materials duros ou arpoar presas, ocorrem em 
algumas formas. 
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Figura 16.3 Molusco generalizado. Embora essa construgao seja frequentemente apresentada como a de um 
“molusco ancestral hipotetico (MAH)”, muitos especialistas agora rejeitam essa interpretagao. Tal diagrama e util, 
entretanto, para facilitar a descrigao do piano corporal geral dos moluscos. 
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Figura 16.4 A Segao longitudinal diagramatica da cabega de urn gastropod© mostrando a radula e o saco da 
radula. A radula move-se para tras e para frente sobre o odontoforo cartilaginoso. A medida que o animal pasteja, 
a boca abre-se, o odontoforo e impelido para frente, a radula raspa vigorosamente, sendo movida para tras e 
trazendo alimento para dentro da faring©, e a boca se fecha. A sequencia e repetida ritmicamente. A medida que 
a esteira radular se desgasta na extremidade anterior, e continuamente reposta na extremidade posterior. B. 
Radula de urn caracol preparada para exam© ao microscopio. 


Caracteristicas dofilo Mollusca 

• Parede dorsal do corpoforma urn par de dobras chamadas manto, o qual delimita a cavidade do manto e da origem as branquias ou pulmao e secreta 
a concha (concha ausente em alguns); parede ventral do corpo especializada como um pe muscular, diversamente modificado, mas usado principalmente 
para a locomo^o; radula no interior da boca 

• Vive em habitats marinhos, de agua doce e terrestres 

• De vida livre ou, ocasionalmente, parasitas 

• Corpo bilateralmente simetrico (assimetria bilateral em alguns); nao segmentado; frequentemente com cabega definida 

• Corpo triblastico 

• Celoma limitado principalmente ao redor do coragao, e talvez ao lijmen das gonadas, parte dos rins e, ocasionalmente, parte do intestino 

• Epitelio da superficie geralmente ciliado e provido de glandulas de muco e terminates nervosas sensoriais 

• Sistema digestive complexo; orgao raspador (radula) geralmente presente; anus geralmente localizado na cavidade do manto; tratos ciliares internes e 
externosfrequentemente de grande importancia funcional 

• Mijsculos circulares, obliques e longitudinals presentes na parede do corpo; manto e pe altamente musculares em algumas classes (p. ex., cefalopodes e 
gastropodes) 

• Sistema nervoso constituido de ganglios pares cerebral, pleural, pedioso e visceral, com cordoes nervosos e plexo subepidermico; ganglios centralizados em 
anel nervoso nos gastropodes e cefalopodes 

• Orgaos sensoriais do tato, olfato, paladar, equilibrio e visao (em alguns); o olho direto altamente desenvolvido dos cefalopodes (celulasfotossensoriais da 
retina voltadas para a fonte de luz) e similar ao olho indireto (celulasfotossensoriais da retina voltadas contra a fonte de luz) dos vertebrados, mas tern 
origem como um derivado da epiderme em contraste com o olho cerebral dos vertebrados 

• Reprodutoassexuada ausente 















• Formas monoicas e dioicas; divagem espiral; larva ancestral do tipo trocofora, muitos tambem com larva veliger, alguns com desenvolvimento direto 

• Urn ou dois rins (metanefn'dios) que se abrem para dentro da cavidade pericardica e geralmente drenam para dentro da cavidade do manto 

• Troca gasosa atraves das branquias, pulmao, manto ou superficie corporal 

• Sistema drculatorio aberto (secundariamente fechado nos cefalopodes) de coragao (geralmente com tres camaras), vasos sangufneos e seios; pigmentos 
respiratoriosnosangue 

Pe 

O pe dos moluscos (Figura 16.3) pode estar diversamente adaptado para locomo 9 ao, para fixa 9 ao a um substrata oupara uma 
combina 9 ao de fun 96 es. E, geralmente, uma estrutura ventral, em forma de sola, na qual ondas de contra 9 ao muscular 
promovemuma locomo 9 ao por rastejamenta. Ha, entretanto, muitas modifica 96 es, como o pe discoide das lapas, usado para 
adesao, o pe lateralmente comprimido ou “pe em machadinha” dos bivalves, ou o silao para a propulsao a jato em Mas e 
polvos. O muco secretado e Ifequentemente usado como um auxiliar para a adesao, ou como esteira viscosa por pequenos 
moluscos que deslizampor a 9 ao ciliar. 

Nos caramujos, caracdis e bivalves, o pe e estendido hidraulicamente a partir do corpo, por ingurgitamento com sangue. 
As formas cavadoras podem estender o pe para dentro do lodo ou areia, expandi-lo com a pressao sanguinea e, entao, usa-lo 
assim ingurgitado como uma ancora para puxar o corpo para a Ifente. Nas formas pelagicas (livre-nadantes), o pe pode estar 
modificado emparapddios aliformes, ounadadeiras delgadas, mdveis, para a nata 9 ao. 

Massa visceral 

Manto e cavidade do manto 

O manto e uma bainha de pele que se estende a partir da massa visceral e pende de cada lado do corpo, protegendo as partes 
moles e criando, entre ela prdpria e a massa visceral, um espa 90 denominado cavidade do manto. A superficie externa do 
manto secreta a concha. 

A cavidade do manto (Figura 16.3) desempenha importantissimo papel na vida de ummolusco. Ela comumente abriga os 
6 rgaos respiratarios (branquias ou pulmao), os quais se desenvolvem a partir do manto, e a prdpria superficie exposta do 
manto serve tambem para trocas gasosas. Os produtos dos sistemas digestivo, excretor e reprodutor sao lan 9 ados na cavidade 
do manto. Nos moluscos aquaticos, uma continua corrente de agua mantida por cilios da superficie do corpo, ou por a 9 ao 
muscular bombeadora, traz oxigenio para dentro e, em algumas formas, alimento. Essa mesma corrente de agua tambem arrasta 
dejetos para fora e carrega elementos reprodutivos para o ambiente externo. Nas formas aquaticas, o manto esta geralmente 
equipado com receptores sensoriais para testar a agua do ambiente. Nos cefaldpodes (Mas e polvos), o manto muscular e a 
respectiva cavidade palial geramjato-propulsao usada na locomo 9 ao. Para se protegerem, muitos moluscos podem recolher a 
cabe 9 a ou o pe para dentro da cavidade do manto, a qual e circundada pela concha. 

Nas formas mais simples, o ctenidio (branquia) consiste em um eixo longo, achatado, prolongando-se a partir da parede 
da cavidade do manto (Figura 16.5). Muitos filamentos foliaceos projetam-se a partir do eixo central. A agua e impelida por 
cilios entre os filamentos branquiais, e o sangue difunde-se atraves do filamento vindo de um vaso aferente e passando para 
umvaso eferente, ambos situados no eixo central. Adire 9 ao do movimento do sangue e oposta aquela da agua, estabelecendo- 
se assimummecanismo de troca em contracorrente (ver Capitulo 31). Os dois ctenidios estao localizados emlados opostos da 
cavidade do manto, e dispostos de tal forma que a cavidade e dividida funcionalmente em uma camara inalante e outra 
exalante. O arranjo basico das branquias e modificado de varias maneiras em muitos moluscos. 








Filamento 



Figura 16.5 Condigao primitiva do ctenidio dos moluscos. A circulagao da agua entre os filamentos branquiais e 
promovida por cilios, e o sangue difunde-se atraves do filamento vindo do vaso aferente e passando para o vaso 
eferente. As setas pretas indicam correntes ciliares limpadoras. As setas vermelhas indicam o fluxo sanguineo. 

Concha 

A concha dos moluscos, quando presente, e seeretada pelo manto e revestida por ele, tipicamente por tres camadas (Figura 
16.6A). O periostraco e a camada organica mais externa, eomposta de uma substancia organica denominada conehiolina, a 
qual consiste em protelna associada a quinonas. O periostraco ajuda a proteger as camadas calcarias subjacentes contra a 
erosao causada por organismos perfuradores. Ele e seeretado por uma prega da margem do manto, e o ereseimento ocorre 
somente na margem da concha. Nas partes mais velhas da concha, o periostraco, Irequentemente, torna-se desgastado. A 
camada prismatica mediana e constitulda de prismas densamente compactados de carbonate de calcio (de aragonita ou de 
calcita) depositados em matriz proteica. Ela e seeretada pela margem glandular do manto, e o aumento no tamanho da eoneha 
oeorre nas margens desta a medida que o animal eresce. A eamada interna da eoneha, ou camada nacarada, fica em contato 
com 0 manto, sendo seeretada continuamente pela superficie deste ultimo, de tal forma que o nacar aumenta em espessura 
durante a vida do animal. O nacar calcario e depositado em laminas finas. Laminas muito finas e onduladas resultam na 
madreperola iridescente eneontrada nos abalones (Haliotis), nas eonehas compartimentadas dos nautilos {Nautilus) e em 
muitos bivalves. Essas eonehas podem ter de 450 a 5.000 camadas paralelas de carbonato de calcio cristalino para cada 
centimetro de espessura. 

Ha muita variagao na estrutura da concha entre os moluscos. Os de agua doce comumente temumperiostraeo espesso que 
da alguma protegao contra acidos produzidos na agua pela decomposigao de detritos foliares. Em muitos moluscos marinhos, 
0 periostraco e relativamente fmo e, em alguns, ausente. O calcio necessario provem da agua circundante, do solo ou do 
alimento. Aprimeira concha aparece durante o periodo larval e cresee continuamente por toda vida. 

Estrutura interna efungao 

As trocas gasosas ocorrem em orgaos respiratorios especializados, como nos ctenidios, branquias e pulmao secundarios, hem 
como atraves da superficie corporal, particularmente do manto. Ha um sistema circulatorio aberto com um coragao 
propulsor, vasos e seios sanguineos. Em um sistema circulatorio aberto, o sangue nao fica inteiramente contido em vasos 
sanguineos; pelo contrario, ele fiui atraves de vasos em algumas regioes do corpo e penetra em seios abertos em outras partes 
(ver Capitulo 31). Elm sistema circulatorio aberto e menos eficiente emprover oxigenio a todos os tecidos do corpo, sendo, 
portanto, comum encontra-lo em animais vagarosos. Os insetos sao uma notavel excegao, mas nesses animais o oxigenio e 
distribuido pelo sistema baqueal, nao pelo sistema circulatorio. Em um sistema circulatorio fechado, o sangue circula pelos 
tecidos contido em vasos sanguineos. Amaioria dos cefalopodes tern sistema circulatorio fechado, com vasos e capilares. 
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Figura 16.6 A. Segao vertical diagramatica da concha e manto de urn bivalve. O epitelio externo do manto 
secreta a concha; o epitelio interno e geralmente ciliado. B. Formagao de perola entre o manto e a concha a 
medida que urn parasite ou fragmento de areia sob o manto torna-se coberto com nacar. 

O trato digestivo e complexo e altamente especializado, de acordo com os habitos alimentares dos varios moluscos e, 
geralmente, provide com extensos tratos ciliares. A maioria dos moluscos tern um par de rins (metanefridios, um tipo de 
nefrldio no qual a extremidade interna abre-se para dentro do celoma por um nefrostoma; ver Capitulo 30). Em muitos 
moluscos, os ductos dos rins tambem servem como via para a liberagao de ovos e espermatozoides. 

O sistema nervoso consiste em varios pares de ganglios com cordoes nervosos conectivos, sendo geralmente mais 
simples que aquele dos anelideos e artropodes. O sistema nervoso e dotado de celulas neurossecretoras que, pelo menos em 
certos caracois de respiragao aerea, produzem um hormonio de crescimento e funcionamna osmorregulagao. Ha varios tipos 
de orgaos sensoriais altamente especializados. 

Reprodugao e historia de vida 

A maioria dos moluscos e dioica, embora alguns deles sejam hermafroditas. A larva trocofora livre-nadante que emerge do 
ovo emmuitos moluscos e notavelmente semelhante aquela dos anelideos (Figura 16.7). Ametamorfose direta de umtrocdfora 
em um pequeno juvenil, como dos quitons, e considerada como ancestral para os moluscos. Entretanto, em muitos grupos 
(especialmente gastrdpodes e bivalves) o estagio de troedfora da origem a um estagio larval exclusive dos moluscos, 
denominado veliger. A larva veliger livre-nadante (Figura 16.8) tern os primordios do pe, concha e manto. Em muitos 
moluscos, 0 estagio de troedfora ocorre no ovo, do qual eclode um veliger que se torna o unico estagio livre-nadante. Nos 
cefaldpodes, alguns bivalves e caramujos de agua doce e alguns marinhos nao se observam larvas livre-nadantes; em vez 
disso, os juvenis eclodem diretamente dos ovos. 


As larvas trocoforas (Figura 16.7) sao diminutas, translucidas, algo conicas, dotadas de um dnturao ciliar proeminente (prototroquio) e, algumas vezes, de um ou 
dois dnturoes ciliares acessorios. Bias caracterizam os moluscos e os anelideos apresentando um padrao de desenvolvimento embrionario ancestral e sao, em geral, 
consideradas homologas entre os dois filos. Algumas formas de larva trocoforoide ocorrem tambem em turbelarios, nemertinos, braquiopodes, foronideos, 
sipunculideos e equiuroideos marinhos; esse fato, somado a evidences moleculares, fornece embasamento a um grupo taxonomico denominado Trochozoa, dentro 
do superfilo Lophotrocozoa. 

CLASSES DE MOLUSCOS 

Por mais de 50 anos, os taxonomistas reconheccram cineo classes de moluscos que existemhoje; Amphineura, Gastropoda, 

Scaphopoda, Bivalvia (tambem denominada Pelecypoda) e Cephalopoda. A descoberta de Neopilina na decada de 1950 





























acrescentou outra classe (Monoplacophora), e Hyman^ sustentou que solenogasters e qmtons constituiam classes separadas 
(Aplacophora e Polyplacophora), colocando em desuso o nome Amphineura. Subsequentemente, a Aplacophora foi dividida 
nos grupos-irmaos Caudofoveata e Solenogastres.^ Os membros de ambos os grupos sao vermiformes e desprovidos de 
concha, com escamas calcarias on esplculas no tegumento. Eles tern cabe^a reduzida sem nefrldios. Apesar dessas 
similaridades, ha diferen^as importantes entre esses grupos. 
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Figura 16.7 A. Larva trocofora generalizada. Moluscos e anelideos com padrao ancestral de desenvolvimento 
embrionario tern larvas trocoforas, como ocorre em varies outros filos. B. Trocofora do verme Spirobranches 
spinosus (Annelida). 







Figura 16.8 Veliger de urn caramujo, Pedicularia, nadando. Os adultos sao parasites de corais. As projegoes 
ciliadas (veu) desenvolvem-se do prototroquio da trocofora (Figura 16.7). 

Classe Caudofoveata 

Os membros da classe Caudofoveata eompreendem eerca de 120 especies de organismos marinhos vermiformes, que variam 
de 2 a 140 mm de eomprimento (Figura 16.9). Eles sao, em sua maioria, eavadores que se posieionam vertiealmente no 
interior do sedimento, com a extremidade posterior, onde estao a cavidade do manto e respectivas branquias, situada a entrada 
da galeria. Alimentam-se prineipalmente de microrganismos e detritos. Eles possuem um eseudo oral, umdrgao aparentemente 
assoeiado a selegao e tomada de alimento, e uma radula. Tern um par de branquias e sao dioicos. O piano corporal dos 
caudofoveatos pode ter mais earaeterlstieas emeomumcomo aneestral dos moluscos do que qualquer outro grupo atual. Essa 
elasse e por vezes denominada Chaetodermomorpha. 
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Figura 16.9 As espiculas sao claramente visiveis na pole dos solenogastres e dos caudofoveatos. A. 







Neomeniomorpha, urn solenogaster. B. Chaetoderma elegans, urn caudofoveato. 

Classe Solenogastres 

Os solenogasters (Figura 16.9) constituem um pequeno grupo de cerca de 250 especies de animals marinhos muito similares 
aos caudofoveatos. Os solenogasters, entretanto, geralmente nao tern radula, nem branquias (embora estruturas respiratdrias 
seeundarias possam estar presentes). O pe e representado por um estreito sulco mediano ventral, o sulco pedioso. Eles sao 
hermafroditas. Os solenogasters sao habitantes de fundo e frequentemente vivem e se alimentam de enidarios. Essa classe e 
por vezes denominada Neomeniomorpha. 

Classe Polyplacophora | Quitons 

Os quitons (Gr. armadura, tunica) (Eigura 16.10) representam um grupo mais diversificado de moluscos, reunindo cerca de 
1.000 especies descritas. Sao animals umtanto achatados dorsoventralmente, coma superficie dorsal convexa guarnecida com 
sete a oito placas calcarias articulaveis, ou valvas, dai o nome Polyplacophora (“portadores de muitas placas”). As placas se 
sobrepoem posteriormente, e sao geralmente de colorido fosco para combinar como tom das rochas sobre as quais os quitons 
aderera A cabe 9 a e os 6rgaos sensoriais cefalicos sao reduzidos, mas estruturas fotossensoriais (estetos), que penetram nas 
placas, tern forma de olhos emalguns quitons. 

Os quitons sao cm sua maioria pequenos (2 a 5 cm); a maior especie. Cryptochiton (Gr. crypto, escondido, + chiton, 
armadura), raramente excede 30 cm. Esses moluscos preferem superficies rochosas nas regioes entremares, embora alguns 
vivama grandes profundidades. Muitos quitons sao organismos “caseiros”, que vagueiama curtas distancias emtorno de uma 
area restrita embusca de alimento. A maioria alimenta-se projetando a radula a partir da boca e raspando algas das rochas. A 
raspagem e auxiliada pelos dentes radulares refor^ados com magnetita, mineral que contem ferro. O quiton Placiphorella 
velata, entretanto, e uma especie predadora incomum que captura pequenos invertebrados usando uma aba cefalica 
especializada. Um quiton fixa-se tenazmente a rocha com seu pe amplo e chato; se removido, pode enrolar o corpo como um 
tatuzinho de jardimpara se proteger. 



Figura 16.10 Quiton muscoso, Mopalia muscosa. A superficie superior do manto, ou “cinturao”, e coberta com 
pelos e cerdas, uma adaptagao para defesa. 

O manto forma um cinturao ao redor da margem das placas e, em algumas especies, as dobras do manto cobrem parcial 
ou completamente as placas. Comparada com outras classes de moluscos, a cavidade do manto dos poliplacdforos estende-se 
ao longo dos lados do pe, e as branquias sao mais numerosas. As branquias estao suspensas a partir do teto da cavidade do 
manto, ao longo de cada lado do amplo pe ventral (Figura 16.11). Com o pe e a margem do manto aderindo firmemente ao 
substrata, esses sulcos tornam-se camaras fechadas, abertas apenas nas extremidades. A agua entra para os sulcos 
anteriormente, fiui atraves das branquias, trazendo um suprimento continuo de oxigenio, e sai posteriormente. Na mare baixa, 
as margens do manto podem ser pressionadas fortemente contra o substrata para diminuir a perda d’agua, mas em algumas 
circunstancias essas margens podem ser mantidas abertas para uma limitada respiragao aerea. Um par de osfradios (6rgaos 
sensoriais quimiorreceptores para testar a agua) ocupamos sulcos do manto, prdximo ao anus de muitos quitons. 



Sangue impulsionado pelo cora 9 ao dotado de tres camaras chega as branquias por meio de uma aorta e dos seios. Umpar 
de rins (metanefridios) conduz excretas da cavidade pericardica para o exterior. Dois pares de nervos longitudinais eonectam- 
se na regiao bucal. 

Na maioria dos quitons, os sexos sao separados, e as larvas troeoforas se metamorfoseiam diretamente em juvenis, sem 
um estagio intermediario de veliger. 

Classe Monoplacophora 

Por muito tempo, os monoplaeoforos foram considerados extintos; eram conhecidos somente a partir de conehas da Era 
Paleozoica. Entretanto, em 1952, especimes vivos de Neopilina (Gr. neo, novo, + pilos, capuz de feltro) foram dragados do 
fundo do mar proximo a eosta oeste da Costa Riea. Sao conheeidas, atualmente, cerca de 25 especies de monoplaeoforos. 
Esses moluscos sao pequenos e tern uma concha baixa, de contorno arredondado, e pe em forma de sola rastejadora (Eigura 
16.12). A boca apresenta a radula caracteristica. Apresentam semelhan 9 as superficiais com as lapas, mas, ao contrario da 
maioria dos moluscos, alguns 6 rgaos sao repetidos serialmente. Esses animals tern de tres a seis pares de branquias, dois 
pares de atrios do cora 9 ao, de tres a sete pares de metanefridios, um ou dois pares de gonadas e um sistema nervoso em forma 
de escada com 10 pares de nervos pedals. A repeti 9 ao serial de 6 rgaos ocorre nos quitons, embora em grau mais limitado. 
Qual seria a explica 9 ao para a repeti 9 ao de conjuntos de estruturas corporals nesses animals? Em um verme anelideo, ha 
repeti 9 ao de estruturas do corpo em cada segmento (ver Capitulo 17). Sao as estruturas repetidas indica 96 es de que os 
moluscos tinham um ancestral segmentado (metamerico)? A maioria das pesquisas atuais indica que Neopilina exibe 
pseudometamerismo e que os moluscos nao ti ver am um ancestral metamerico. Um estudo sugere que os monoplacdforos e os 
poliplacdforos sejamtaxons-irmaos, e que a repeti 9 ao seriada de estruturas tenha surgido no ancestral desses dois grupos. 


Classe Gastropoda 

Entre os moluscos, a classe Gastropoda e, de longe, a maior e a mais diversa, reunindo mais de 70.000 especies atuais e mais 
de 15.000 fdsseis. Ela reune tamanha diversidade que nao existe em nosso idioma um termo geral unico que possa ser 
aplicado para designa-la. A Gastropoda inclui os caracdis, lapas, lesmas terrestres e marinhas, buzios, litorinas, lebres-do- 
mar e borboletas-do-mar. Eles variam desde formas marinhas ate os caracdis e lesmas terrestres com respira 9 ao aerea. Os 
gastrdpodes sao animals geralmente vagarosos, sedentarios, porque a maioria deles tern concha pesada e locomo 9 ao lenta. 
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Figura 16.11 Anatomia de um quiton (classe Polyplacophora). A. 
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Figura 16.12 Neopilina, classe Monoplacophora. Especimes vivos variam de 3 mm a cerca de 3 cm de 
comprimento. A. Vista ventral. B. Vista dorsal. 

A concha, quando presente, e sempre uma pe 9 a unica (univalve) e pode ser enrolada on nao. Iniciando pelo apice, o qual 
eontem a volta menor e mats velha, as voltas da coneha tomam-se sueessivamente maiores e enrolam-se ao redor do eixo 
eentral, on columela (Figura 16.13). A eoneha pode ser dextrogira, quando o enrolamento oeorre para a direita, ou 
sinistrogira, quando para a esquerda. A dire 9 ao do enrolamento e controlada geneticamente e as conehas dextrdgiras sao as 
mais eomuns. Muitos earacdis tern um operculo, uma placa composta por proteina associada a quinonas que fecha a abertura 
da eoneha quando o eorpo e reeolhido para o seu interior. 

Os gastrdpodes variam desde formas mioroscdpieas ate gigantes marinhas, eomo Pleuroploca gigantea, um earamujo 
eom eoneha de ate 60 cmde eomprimento, e as lebres-do-mar (Figura 16.22), das quais algumas espeeies atingem 1 m 

de eomprimento. A maioria dos gastrdpodes, entretanto, varia entre 1 e 8 em de comprimento. Alguns gastrdpodes fdsseis tern 
ate 2 mde comprimento. 

E grande a varia 9 ao de habitats dos gastrdpodes. Os gastrdpodes marinhos sao eomuns tanto na zona litoranea quanto a 
grandes profundidades, e alguns sao mesmo pelagicos. Alguns estao adaptados a agua salobra e outros a agua doce. No 
ambiente terrestre sao limitados por fatores como composi 9 ao mineral do solo e extremos de temperatura, aridez e acidez. 
Assim mesmo, eles estao amplamente disseminados; alguns tern sido eneontrados a grandes altitudes e mesmo em regioes 
polares. Os gastrdpodes oeupam todos os tipos de habitats: em pequenos lagos ou grandes corpos d’agua, em florestas, 
pastagens, musgos, sob roehas, subsolo, penhascos escarpados, sobre arvores e sobre os eorpos de outros animals. Adotaram 
eom sueesso todos os modos de vida, exeeto a loeomo 9 ao aerea. 
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Figura 16.13 Concha do buzio Busycon. Ae B. Busycon carica, uma especie com concha dextrogira, ou enrolada 
para a direita. Uma concha dextrogira tern abertura no lado direito, quando mantida com o apice para cima e a 
abertura voltada para o observador. C. B. contrarium, uma especie sinistrogira, ou com a concha enrolada para a 
esquerda. 

Os gastropodes podem ser protegidos por conchas, por secre 96 es toxicas ou de paladar desagradavel e/ou pelo habito de 
dissimula 9 ao. Algumas especies sao inclusive capazes de utilizar, para sua propria defesa, as eelulas urtieantes de enidarios, 
suas presas. Uns poueos, eomo Strombus, podem desferir golpes ageis eom o pe, o qual e dotado de opereulo pontudo. 
Entretanto, esses moluseos sao eomidos por aves, besouros, pequenos mamiferos, peixes e outros predadores. Servindo eomo 
hospedeiros intermediarios para muitas espeeies de parasitas, espeeialmente trematodeos (Capitulo 14), os earaeois sao 
frequentemente prejudieados pelas fases larvais dos parasitas. 

Existem tres subelasses de gastropodes; Prosobranehia, Opisthobranehia e Pulmonata. Elas sao deseritas mats adiante, 
mas os nomes dessas subelasses sao eomumente utilizados para se referir a alguns animals em partieular. Exemplos familiares 
de prosobranquios ineluem as litorinas, lapas, buzios, abalones e eipreideos. As lesmas-marinhas, lebres-do-mar e 
nudibranquios sao frequentemente referidos eomo opistobranquios. Os pulmonados ineluem a maioria das lesmas e earaeois 
terrestres e de agua doee. 

Forma efunfao 

Tor 9 ao, O desenvolvimento embrionario dos gastropodes varia dependendo do grupo em questao, mas geralmente ha um 
estagio larval de trocofora seguido por um estagio de veliger, quando a eoneha e inieialmente formada. O veliger tern dois 
lobos velares eiliados, utilizados na nata 9 ao, e umpe em desenvolvimento, ja evidente (Figura 16.14). Inieialmente, a boea e 
anterior e o anus posterior, mas as posi 96 es relativas da eoneha, do trato digestivo e do anus, da cavidade do manto eontendo 
as branquias e dos nervos dispostos ao longo de ambos os lados do trato digestivo sao alteradas em um processo denominado 
tor9ao. 

A tor 9 ao e em geral deserita eomo um proeesso de dois passos. No primeiro passo, um musculo retrator do pe, 
assimetrieo, se eontrai e puxa a eoneha e as visceras dentro dela (eontendo os 6 rgaos do corpo) em 90° no sentido anti- 
horario, emrela 9 ao a oabe 9 a. Esse movimento traz o anus da regiao posterior para o lado direito do eorpo (Figura 16.14). As 
desori 96 es tradicionais afirmam que o movimento da eoneha acompanha o da viseera, mas estudos detalhados reeentes 






demonstraram que o movimento de ambas e independente. Durante os primeiros movimentos da tor 9 ao, a concha pode ser 
girada entre 90 e 180° e assumir a posi^ao que persistira ate o estagio adulto. Tradicionalmente, aceitava-se que a cavidade 
do manto, que abriga as branquias e o anus nos animals adultos, movia-se acompanhando o anus nos primeiros 90° de tor 9 ao. 
Entretanto, estudos mostraram que a cavidade do manto desenvolve-se no lado direito do corpo proximo ao anus, mas 
inicialmente isolada deste ultimo. Durante o desenvolvimento, anus e cavidade do manto geralmente se deslocam um pouco 
mais para a direita, e a cavidade do manto e entao remodelada e passa a envolver o anus. Emuma serie mais lenta e variavel 
de transforma 96 es, o trato digestive move-se tanto lateral quanto dorsalmente, ficando o anus localizado dorsalmente a cabe 9 a 
e no interior da cavidade do manto (Eigura 16.14). 

Ap 6 s a tor 9 ao, o anus e a cavidade do manto abrem-se dorsalmente a boca e cabe 9 a. As estruturas do lado esquerdo, 
como branquia, rim e atrio do cora 9 ao, situam-se agora do lado direito, enquanto a branquia, rim e atrio, originalmente do 
lado direito, situam-se a esquerda, e os cordoes nervosos, torcidos, formam a figura de um “ 8 ”. Devido ao espa 9 o disponivel 
na cavidade do manto, a extremidade cefalica, sensorial, pode agora ser recolhida para dentro desse espa 90 e mantida sob a 
prote 9 ao da concha, com o robusto pe e, quando presente, o operculo, formando uma barreira para o exterior. 

A sequencia de desenvolvimento ja descrita e denominada tor 9 ao ontogenetica. A tor 9 ao evolutiva compreende a serie de 
transforma 96 es que geraram o atual corpo torcido dos gastrdpodes a partir de uma forma ancestral nao torcida. 
Tradicionalmente, assume-se que o gastrdpode ancestral hipotetico apresentava uma cavidade do manto posterior, de forma 
similar ao molusco ancestral hipotetico (Eigura 16.3). Desde muito tempo atras e assumido que as mudan 9 as morfoldgicas na 
tor 9 ao ontogenetica representam a sequencia das mudan 9 as evolutivas. Entretanto, novos estudos sobre o desenvolvimento de 
varias especies de gastrdpodes sugerem um cenario diferente; pesquisadores levantam a hipdtese de que o gastrdpode 
ancestral tinha duas cavidades laterals do manto, muito similares as de Neopilina (Eigura 16.12) e quitons (Figura 16.11). 
Uma cavidade do manto unica sobre a cabe 9 a pode ter surgido quando a cavidade do manto lateral esquerda foi perdida e a 
cavidade direita se expandiu em dire 9 ao ao meio do corpo ap 6 s os primeiros 90° de tor 9 ao. Um estudo minucioso da tor 9 ao 
ontogenetica demonstra que deslocamentos assincronicos da concha, cavidade do manto, massa visceral e anus sao possiveis, 
embora algumas estruturas movam-se juntas em alguns taxons. Em vez de um processo conservado de mudan 9 a, a tor 9 ao tern 
sido reinterpretada como um estagio anatomico conservado, onde a concha deslocou-se para a posi 9 ao adulta, e o anus e a 
cavidade do manto estao do lado direito do corpo. ^ 
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Figura 16.14 Torgao ontogenetica em uma larva veliger de gastropoda. 

Graus variaveis de destor^ao ocorrem em opistobranquios e pulmonados, e o anus se abre para o lado direito, ou mesmo 
para o lado posterior (Figura 16.22). Entretanto, esses dois grupos derivaramde aneestrais com torgao completa. 

O curioso arranjo resultante da torgao, onde o anus se abre sobre a cabega e as branquias, cria a possibilidade de dejetos 
serem arrastados para tras e sobre as branquias (incrustagao) e nos faz pensar sobre quais pressoes evolutivas fortes 
selecionaram tao estranho realinhamento de estruturas corporais. Varias explicagoes tern sido propostas, mas nenhuma delas 
satisfazendo inteiramente. For exemplo, os 6rgaos sensoriais da cavidade do manto (oslfadios) testariam melhor a agua 
quando voltados na diregao do deslocamento do animal. Certamente, as consequencias da torgao e a necessidade decorrente 
de evitar a autopoluigao da cavidade palial foram muito importantes na subsequente evolugao dos gastrdpodes. Essas 
consequencias nao podem ser exploradas, entretanto, ate que tenhamos descrito outra caracteristica incomum dos gastrdpodes 
- 0 enrolamento. 

Enrolamento. Enrolamento, ou enrolamento em espiral, da concha e massa visceral nao e o mesmo que torgao. O enrolamento 
pode acontecer no estagio larval simultaneamente com a torgao, mas o registro fdssil mostra que o enrolamento e um evento 
evolutivo independente e que se originou nos gastrdpodes antes da torgao. Entretanto, todos os gastrdpodes atuais descendem 
de aneestrais comcorpo e concha enrolados e torcidos, embora alguns tenham perdido essas caracteristicas. 

Os gastrdpodes primitives tinham concha planispiral, bilateralmente simetrica, na qual todas as voltas situam-se em um 
unico piano (Figura 16.15 A). Uma concha dessas nao era muito compacta, uma vez que cada volta tinha que se situar 
completamente fora da volta precedente. O problema da reduzida compactagao da concha planispiral foi solucionado pela 
adogao da forma espiral conica (conispiral), na qual cada volta sucessiva situa-se unida lateralmente a precedente (Figura 
16.15B). Todavia, essa forma era claramente desequilibrada. Uma distribuigao mais equitativa do peso foi alcangada pela 
mudanga de posigao da concha, colocando a espira para cima e para tras, com o eixo mantendo-se obliquo ao eixo 
longitudinal do pe (Figura 16.15C). Entretanto, o peso e o grande volume da volta principal do corpo, que e a maior volta da 
concha, exerceram pressao sobre o lado direito da cavidade do manto e, aparentemente, interferiram com os 6rgaos daquele 
lado. Analogamente, a branquia, o atrio e o rim do lado direito foram perdidos na maioria dos gastrdpodes atuais, levando a 
uma condigao de assimetria bilateral. Surpreendentemente, algumas especies atuais retornaram secundariamente a forma 
planispiral da concha. 

Embora a perda da branquia direita seja provavelmente uma adaptagao ao transporte de uma concha enrolada, essa 
condigao, presente na maioria dos prosobranquios atuais, tornou possivel um meio de evitar o problema da incrustagao 
causado pela torgao. A agua e drenada para a cavidade do manto pelo lado esquerdo e expelida pelo lado direito, arrastando 
dejetos provenientes do anus e do nelfididporo, que se situamprdximo do lado direito. Mecanismos pelos quais a incrustagao 
e evitada emoutros gastrdpodes sao mencionados mais adiante. 
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Figura 16.15 Evolugao da concha em gastropodes. A. As conchas enroladas mais primitivas eram de forma 
planispiral, estando cada volta apoiada completamente no perimetro da volta precedente. B. Melhor compactagao 
foi alcangada por gastropodes nos quais cada volta apoia-se parcialmente ao lado da volta precedente. C e D. 
Melhor distribuigao de peso resultou quando a concha foi deslocada para cima e para tras. Entretanto, algumas 
formas atuais retornaram secundariamente a forma planispiral da concha. 

Habitos alimentares. Os habitos alimentares dos gastropodes sao tao variados quanto suas formas e habitats, mas todos 
incluem o uso de alguma adaptagao da radula. A maioria dos gastropodes e herbivora, raspando e removendo particulas de 
algas de substrates duros. Alguns herbivoros sao pastadores nao seletivos, outros pastadores seletivos, e outros ainda sao 
comedores de plancton. Haliotis, o abalone (Figura 16.16A), segura a alga marinha com o pe, da qual arranca pedagos com 
sua radula. Caracois terrestres forrageiam durante a noite. 

Alguns caramujos, como Bullia e Buccinum, sao necrofagos que sobrevivem de animals mortos ou em decomposigao; 
outros sao carnivoros que rasgam suas presas com os dentes da radula. Melongena alimenta-se de bivalves, especialmente 
Tagelus, a unha-de-velha, introduzindo sua proboscide entre as valvas semiabertas da concha. Fasciolaria e Polinices (Figura 
16.16B) alimentam-se de uma variedade de moluscos, preferivelmente bivalves. Urosalpinx cinerea, perfuradores de ostras, 
abrem buracos atraves da concha de ostras. A radula, dotada de tres fileiras longitudinals de dentes, da inicio a agao 
perfuradora; a seguir, esses gastropodes movem-se para Ifente, protraem um orgao perfurador acessorio atraves de umporo na 
regiao anterior da sola do pe e o pressionam contra a concha da ostra, usando agora um agente quimico para amolecer a 
concha. Curtos periodos de raspagem com a radula alternam-se com longos periodos de atividade quimica, ate que a valva da 
concha seja atravessada completamente por uma perfeita abertura circular. Com sua proboscide inserida atraves do orificio, 
esse caramujo pode alimentar-se continuamente por horas ou dias, usando sua radula para arrancar pedagos de came. 
Urosalpinx e atraido para sua presa, de alguma distancia, pela percepgao de algum componente quimico, provavelmente 
liberado nos residuos metabolicos da presa. 






Figura 16.16 A. Abalone vermelho, Haliotis rufescens. Esse enorme caramujo similar as lapas e apreciado come 
alimento e extensivamente comercializado. Os abalones sao estritamente vegetarianos, alimentando-se 
especialmente das algas kelp alface-do-mar. B. Caramujo-lua, Polinices lewisii. Habitante comum de planicies 
arenosas do litoral da costa oeste dos EUA, o caramujo-lua e urn predador de diversos bivalves, inclusive 
mexilhoes. Ele se vale da radula para abrir buracos na concha de suas vitimas, atraves dos quais introduz sua 
proboscide para comer as partes carnosas do bivalve. 

A Cyphoma gibbosum (Figura 16.21B) e as especies aparentadas vivem sobre gorgonias (filo Cnidaria, Capitulo 13) e 
delas se alimentam, em recifes de eorais de aguas rasas nos tropieos. Esses earacois sao ehamados linguas-de-flamingo. 
Durante as atividades normals, o manto brilhantemente eolorido envolve completamente a coneha, mas pode ser retraido 
rapidamente para dentro da abertura quando o gastropode e perturbado. 

Os membros do genero Conus (Figura 16.17) alimentam-se de peixes, vermes e moluseos. Sua radula e altamente 
modificada para a captura de presas. Uma glandula impregna os dentes radulares eom um veneno altamente tdxieo. Quando 
Conus percebe a presen^a de sua presa, um unico dente radular desliza e fiea de prontidao na extremidade da probdseide. 
Toeando a presa, a probdseide expele o dente como um arpao, e o veneno paralisa a vitima imediatamente. Para predadores 
que se movem vagarosamente, essa e uma adapta^ao efetiva para prevenir o eseape de presas ageis. Algumas especies de 
Conus podem desferir ferroadas muito dolorosas, e em varias especies a ferroada e letal para os humanos. Cada especie de 
Conus carrega um veneno de peptidios tdxicos (conotoxinas) especificos para suas presas preferidas. Conotoxinas sao 
ferramentas valiosas nas pesquisas sobre varies receptores e canais ionicos de celulas nervosas. 

Alguns gastrdpodes, como Strombus gigas, alimentam-se de depdsitos organicos presentes na areia ou lodo. Outros 
coletam o mesmo tipo de detritos organicos, mas podem digerir somente os microrganismos neles contidos. Alguns 
gastrdpodes sesseis, como certas lapas, usam cilios branquiais para arrastar material particulado ate esses 6rgaos 
respiratdrios, engloba-lo em uma bola de muco e transporta-lo ate a boca. Algumas borboletas-do-mar secretam uma rede 
mucosa para capturar pequenas formas planctonicas; a seguir, recolhem a rede para dentro da boca. 


Naqueles que usam de mecanismos ciliares para obten^ao do alimento, os estomagos tern areas de sele^ao, e a maior 
parte da digestao e intraeelular nas glandulas digestivas. Outras formas maceramo alimento usando a radula e, algumas vezes, 
uma moela e, a seguir, digerem-no fora da celula no lumen do estomago ou nas glandulas digestivas. 



Figura 16.17 Conus estende sua proboscide longa, vermiforme. A. Quando urn peixe tenta consumir esse 
saboroso petisco, o Conus ferroa-o na boca e o mata. B. O caramujo engole o peixe com o seu estomago 
distensivel, para regurgitar as escamas e os ossos algumas boras mais tarde. 

Forma e fun^ao interna, Arespira 9 ao na maioria dos gastropodes e realizada por umctenidio (duas branquias e a condi^ao 
primitiva, eneontrada em alguns prosobranquios) loealizado na cavidade do manto. No entanto, algumas formas aquaticas sao 
desprovidas de etenldios e dependem do manto e da epiderme do eorpo. Apos a perda de uma das branquias em algumas 
linhagens de prosobranquios, a maioria perdeu tambem a metade da branquia remanescente, e o eixo central tornou-se unido a 
parede da cavidade do manto (Figura 16.18). Assim, eles lograramo arranjo branquial mais eficiente para o modo pelo qual a 
agua circula pelo interior da cavidade do manto (entrando por umlado e saindo pelo outro). 

Os pulmonados nao tern branquias, mas tern uma area do manto altamente vascularizada, a qual serve como um pulmao 
(Figura 16.19). A maior parte da margem do manto adere as costas do animal, e o pulmao abre-se para o exterior por meio de 
uma pequena abertura, denominada pneumostomio. A cavidade do manto enche-se de ar pela contra^ao do assoalho do manto. 
Muitos pulmonados aquaticos precisam vir a tona para expelir uma bolha de ar do pulmao. Para inalar o ar, eles enrolam a 
borda do manto ao redor do pneumostomio para formar um silao. 

A maioria dos gastrdpodes temnelfidio unico (rim). Os sistemas circulatdrio e nervoso sao bem desenvolvidos (Figura 
16.19). Este reune tres pares de ganglios conectados por nervos. Os 6rgaos dos sentidos incluem olhos ou fotorreceptores 
simples, estatocistos, 6rgaos tacteis e quimiorreceptores. O tipo de olho mais simples nos gastrdpodes e constituido de uma 
depressao em forma de ta^a no epitelio, revestida com celulas pigmentares fotorreceptoras. Em muitos gastrdpodes, a ta^a 
ocular contem uma lente recoberta por uma c6rnea. Lima area sensorial denominada osfradio, localizada na base do silao 
inalante da maioria dos gastrdpodes, e quimiorreceptora em algumas formas, embora sua fun^ao possa ser mecanorreceptora, 
ou mesmo desconhecida em outras. 





Figura 16.18 Evolugao das branquias nos gastropodes. A. Condigao primitiva com duas branquias e corrente 
exalante de agua deixando a cavidade do manto por uma fenda ou furo dorsal. B. Condigao apos a perda de uma 
branquia. C. Condigao derivada encontrada na maioria dos gastropodes marinhos, na qual os filamentos de urn 
dos lados da branquia remanescente sao perdidos e o eixo fixa-se a parede do manto. Nota: os termos ctenidio e 
branquia referem-se a estrutura respiratoria, mas a maioria dos biologos limita o uso de ctenidio para se referir 
as branquias amplamente estendidas nos bivalves. 



Figura 16.19 Anatomia de urn caracol pulmonado. 

Ha gastropodes tanto dioicos quanto monoicos. Muitos realizam cerimonias de corte. Durante a copula em especies 









































monoicas, ha troca de espermatozoides ou espermatoforos (feixes de espermatozoides). Muitos pulmonados terrestres lan^am 
um dardo a partir de um saco do dardo (Figura 16.19), injetando-o no corpo do parceiro para aumentar a excita 9 ao antes da 
edpula. Ap 6 s a edpula, eada pareeiro deposita sens ovos em eavidades rasas no solo. Gastrdpodes eom caraoterlstieas 
reprodutivas mais primitivas expelem ovos e espermatozoides para a agua do mar, onde oeorre a feeunda^ao e os embrioes 
eelodembrevemente eomo larvas trocdforas livre-nadantes. Na maioria dos gastrdpodes, a fertiliza 9 ao e interna. 

Ovos feeundados e envolvidos isoladamente em eapsulas transparentes podem ser eliminados para flutuar entre o 
planeton, ou podem ser postos em camadas gelatinosas aderidas ao substrate. Algumas formas marinhas eneerram seus ovos 
em pequenos grupos, ou em grande numero, em eapsulas ovigeras resistentes, ou em uma ampla variedade de eapsulas 
ovigeras (Figura 16.20). A prole geralmente emerge na fase de larva veliger (Figura 16.8), ou pode fiear retida na eapsula 
ovigera por todo o estagio de veliger e emergir eomo earaedis juvenis. Algumas espeeies, ineluindo muitos earamujos de agua 
doee, sao ovoviviparas, eneubando seus ovos e a prole no oviduto. 

Principais grupos degastropodes 

A olassifioa 9 ao tradicional da classe Gastropoda reeonhece tres subelasses; Prosobranehia, a maior delas, comquase todas as 
espeeies marinhas; Opisthobranchia, um agrupamento que inelui lesmas-do-mar, lebres-do-mar, nudibranquios, eonehas-canoa, 
todos marinhos; e Pulmonata, que reune a maioria das espeeies de agua doee e terrestres. Atualmente, a taxonomia dos 
gastropodes esta em transforma 9 ao. As evideneias sugerem que Prosobranehia seja parafiletica. Opisthobranehia pode ser 
parafiletiea, mas Opisthobranehia e Pulmonata juntas, aparentemente, formam um agrupamento monofiletico. O numero de 
subelasses de Gastropoda e as rela 96 es entre elas tern sido objeto de consideravel eontroversia. Por eonvenieneia e 
organiza 9 ao, eontinuamos a usar os termos “prosobranquios” e “opistobranquios”, reeonhecendo que eles podem nao 
representar taxons validos. 

Prosobranquios. Esse grupo reune a maioria dos earamujos marinhos e alguns gastrdpodes de agua doee terrestres. A 
eavidade do manto e anterior em deeorreneia da tor 9 ao, eom a branquia oubranquias situadas emposi 9 ao anterior ao oora 9 ao. 
A agua entra pelo lado esquerdo e sai pelo lado direito, e a margem do manto Ifequentemente se prolonga em um longo silao 
para separar a eorrente inalante da exalante. Em prosobranquios comduas branquias (p. ex., o abalone Haliotis e as lapas de 
eoneha perfuradaDzWora, Eiguras 16.16Ae 16.21 A), a autopolui 9 ao da eavidade do manto e evitada eomo fluxo exalante da 
eorrente de agua dirigindo-se para o teto do manto e saindo atraves de um ou mais furos na eoneha. 

Os prosobranquios tern um par de tentaeulos. Os sexos sao geralmente separados. Um operculo esta Ifequentemente 
presente. 

Eles variam em tamanho desde as litorinas e pequenas lapas {Patella e Diodora) (Eigura 16.21 A) ate as enormes conehas 
de Pleuroploca, que creseem ate 60 em em comprimento, fazendo deles os maiores gastrdpodes no Oeeano Atlantico. 
Exemplos familiares de prosobranquios sao os abalones {Plaliotis), os quais tern eoneha em forma de orelha; os buzios 
{Busycon), os quais depositam seus ovos em eapsulas diseoides, com margens carenadas, unidas a um cordao de 1 m de 
comprimento; as comuns litorinas {Littorina); os carac 6 is-da-lua {Polinices)', os perfuradores de ostras {Urosalpinx), que 
perfuram ostras; conchas-de-rocha {Murex), uma especie europeia usada para a obten 9 ao da purpura real dos antigos romanos; 
e algumas formas de agua doee {Goniobasis e Viviparus). 





Figura 16.20 Ovos de gastropodes marinhos. A. O buzio Kellettia kelleti deposita capsulas ovigeras lembrando 
graos de trigo; cada capsula contem centenas de ovos. B. Fita de ovos de urn nudibranquio. 

Opistobranquios, Os opistobranquios constituem um agrupamento peculiar de moluscos que inclui as lesmas-do-mar, lebres- 
do-mar, borboletas-do-mar e os caramujos-bolha. Quase todos sao marinhos; a maioria deles e de aguas rasas, vivendo 
escondidos sob pedras e algas marinhas; uns poucos sao pelagicos. Atualmente, nove ou mais ordens de opistobranquios sao 
reconhecidas. Os opistobranquios exibem destor 9 ao parcial ou completa (Figura 16.22). Assim, o anus e as branquias (se 
presentes) estao deslocados para o lado direito ou para a traseira do corpo. Evidentemente, o problema da autopolui^ao da 
cavidade palial e prevenido se o anus e deslocado para longe da cabe^a, em dire^ao posterior. Dois pares de tentaculos sao 
geralmente encontrados, o segundo par frequentemente mais modificado (rinoforos, Figura 16.22), com pregas lamelares que 
aparentemente aumentam a area para a quimiorrecep^ao. A concha e tipicamente reduzida ou ausente. Todos sao monoicos. 
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Figura 16.21 A. A lapa, Patella, possui uma unica concha em forma de chapeu achatado. B. As linguas-de- 
flamingo, Cyphoma gibbosum, sao vistosas habitantes dos recifes de corais do Caribe, onde vivem associadas a 
gorgonias. Esses caramujos tern concha lisa, creme-alaranjado a rosa, normalmente coberta pelo manto 
brilhantemente ornamentado. 
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Figura 16.22 A. A lebre-do-mar, Aplysia dactylomela, rasteja e nada atraves de urn recife de coral, auxiliada por 
grandes parapodios aliformes, vistos aqui com bordas onduladas sobre o dorso do corpo. B. Quando atacadas, 
as lebres-do-mar esguicham copiosa quantidade de uma secregao protetora derivada de algas vermelhas, das 
quais se alimentam. Certas substancias dessas algas passam da glandula digestiva para a “glandula purpura”, 
onde sao modificadas. Secregoes da glandula purpura deixam o corpo pela cavidade do manto, da mesma forma 
que os dejetos eliminados pelo anus. Nas lebres-do-mar, o anus e a cavidade do manto sao posteriores, porque 
esses animais sofrem destorgao durante o desenvolvimento. 

As lebres-do-mar {Aplysia, Figura 16.22) tern tentaculos anteriores em forma de orelhas e eoneha vestigial. Nos 
pterdpodes ou borboletas-do-mar {Corolla e Clione), o pe e modifieado em nadadeiras para a natagao; eles sao, portanto, 
pelagieos. 

Os nudibranquios sao eamlvoros e Ifequentemente de eolorido brilhante (Figura 16.23). As lesmas-do-mar emplumadas 
(Aeolidae), as quais se alimentam prineipalmente de anemonas-do-mar e hidroides, apresentam papilas tegumentarias 
alongadas (ceratos) eobrindo o dorso. Bias ingerem os nematoeistos de suas presas e transportam aqueles nao desearregados 
para a extremidade dos seus eeratos. Nesse loeal, os nematoeistos sao armazenados no interior de enidossaeos que se abrem 
para o exterior, e o aeolldeo pode usar esses nematoeistos roubados para sua prdpria defesa. Hermissenda e um dos 
nudibranquios mais eomuns da eosta oeste dos EUA. 

As lesmas-do-mar saeoglossas sao earaeterizadas por conter um unieo dente por fileira transversal da radula, a qual e 
usada para perfurar eelulas de algas, permitindo a lesma sugar seu eonteudo. De forma similar aos seus primes aeolideos, 
alguns saeoglossos podem roubar organelas fimoionais de suas presas para seu prdprio benefieio. De fato, varias espeeies 
desenvolveram ramifieagoes espeeiais no intestine que pereorrem todo o eorpo; plastidios fotossintetieos obtidos das algas 
sao direeionados para essas ramifieagoes em vez de serem digeridos, permaneeendo funeionais por um tempo eonsideravel. 
Semelhantemente, alguns nudibranquios eamivoros aproveitam-se das zooxantelas intaetas de enidarios, suas presas (Capitulo 
11). Essa habilidade de usurpar a maquinaria fotossintetiea das presas rendeu a algumas espeeies o apelido de “lesmas- 
marinhas movidas a energia solar” (p. ex., Elysia crispata). 















Figura 16.23 Phyllidia ocellata, urn nudibranquio. Como outras Phyllidia sp., essa especie tern corpo firme, 
carregado de espiculas calcarias densas, e porta branquias ao longo dos lados, entre o manto e o pe. 

Pulmonados. Os pulmonados incluem caracois terrestres e a maioria dos caramujos de agua doce e lesmas (e umas poucas 
formas marinhas e de agua salobra). Eles perderamos etenidios aneestrais, mas a parede vascularizada do manto tornou-se um 
pulmao, 0 qual se enche de ar por eontra 9 ao do assoalho do manto (algumas especies aquaticas desenvolveram branquias 
secundarias na cavidade do manto). O anus e o netfidioporo abrem-se proximo ao pneumostomio, e dejetos sao expelidos 
for 9 adamente eom o ar ou a agua que sai vigorosamente do pulmao. Os pulmonados exibem alguma destor 9 ao. Eles sao 
monoicos. Espeeies aquaticas tern um par de tentaculos nao retrateis, na base dos quais estao situados os olhos; formas 
terrestres temdois pares de tentaculos, com o par posterior dotado de olhos (Eigura 16.24). 


Classe Bivalvia (Pelecypoda) 

Os Bivalvia tambem sao chamadas de Pelecypoda, ou animals com “pe cm forma de machadinha”, como seu nome sugere (Gr. 
pelekys, machadinha, + pous, podos, pe). Sao moluscos dotados de duas valvas que incluem mexilhoes, vieiras, ostras, 
teredos (Figuras 16.25 a 16.36). Variam em tamanho desde formas diminutas com 1 a 2 mm de comprimento ate as gigantes 
Tridacna do Pacifico Sul, as quais podem atingir mais de 1 m de comprimento e pesar o correspondente a 225 kg (Figura 
16.33). Os bivalves sao, na sua maioria, sedentarios, filtradores, que dependem das correntes produzidas pelos cilios das 
branquias para recolher material alimentar. Diferente dos gastrdpodes, os bivalves nao tern cabe 9 a, radula e a cefaliza 9 ao e 
reduzida. 

A maioria dos bivalves e marinha, mas muitos vivemna agua salobra, emcursos d’agua e empequenos e grandes lagos. 


Os bivalves de agua doce ja foram abundantes e muito diversificados em cursos d'agua por todo o leste dos EUA, mas eles sao agora o grupo de animais mais 
amea^ados no pals. Das mais de 300 especies outrora presentes, cerca de 2 duzias estao extintas, mais de 60 sao consideradas como em perigo de extin^o e cerca de 
100 estao ameagadas. 0 represamento de rios esta entre as mais importantes ameagas a essa especie. Polupo e sedimentagao da minera^o, indiistria e agricultura 
estao entre as culpadas. A indiistria de perolas cultivadas usa conchas do solo de bivalves de agua doce para estimular a formagao de perolas nas ostras, o que leva a 
exploragao. Alem disso, introduces de especies exoticas agravam esse problema. Por exempio, o prollfico mexilhao-zebra (ver nota, adiante) fixa-se em grande 
niimero sobre os bivalves natives, exaurindo os suprimentos alimentares (fitoplancton) na agua circundante. 


Pneumostomio 





B 

Figura 16.24 A. Caracol pulmonado terrestre. Note os dois pares de tentaculos; o segundo par, maior, e dotado 
de olhos. B. Lesma banana, Ariolimax columbianus. Note o pneumostomio. 


Figura 16.25 Moluscos bivalves. A. Mexilhoes, Mytilus edulis, ocorrem em oceanos setentrionais ao redor do 
mundo; eles formam densos bancos na zona entremares. Uma multidao de criaturas marinhas vive protegida sob 
os mexilhoes presos ao substrato. B. Vieiras {Chlamys opercularis) nadam para fugir ao ataque da estrela-do- 
mar {Asterias rubens). Quando assustados, estes, que sao os mais ageis dos bivalves, nadam batendo 
vigorosamente suas duas valvas. 

Forma efunfao 

Concha. Os bivalves sao lateralmente comprimidos, e suas duas conchas (valvas) sao mantidas unidas dorsalmente por um 
ligamento da charneira que faz as valvas se afastarem ventralmente. As valvas sao trazidas uma de encontro a outra por 
musculos adutores que atuam em oposi^ao ao ligamento da charneira (Figura 16.26C e D). O umbo e a parte mais velha da 
concha, e o crescimento ocorre emlinhas concentricas ao seu redor (Figura 16.26A). 

A produ^ao de perola e um subproduto de um dispositive protetor usado pelos animais quando um objeto estranho (grao 
de areia, parasite ou outre) aloja-se entre a concha e o manto (Figura 16.6). O manto secreta muitas camadas de nacar ao redor 
do objeto irritante. As perolas sao cultivadas inserindo-se particulas de nacar, geralmente extraidas de conchas de bivalves de 
agua doce, entre a concha e o manto de certa especie de ostra, seguida da manuten^ao das ostras emcercados por varies anos. 
Meleagrina e uma ostra usada extensivamente pelos japoneses para o cultivo de perolas. 
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Figura 16.26 Tagelus plebius, a unha-de-velha (classe Bivalvia). A. Vista externa da valva esquerda. B. Interior 


da valva direita mostrando cicatrizes onde os musculos estavam fixados. O manto estava fixado na sua area de 


insergao. C e D. Segoes que mostram a fungao do musculo adutor e do ligamento da charneira. Em C, o musculo 
adutor esta relaxado, permitindo ao ligamento da charneira manter as valvas separadas. Em D, o musculo adutor 
esta contra I do, mantendo as valvas juntas. 

Corpo e manto. A massa visceral mantem-se suspensa a partir da linha mediana dorsal, e o pe muscular esta unido 
anteroventralmente a massa visceral (Figura 16.27). Os ctenidios pendem de cada lado do corpo, cada um coberto por uma 
dobra do manto. As margens posteriores das dobras do manto estao modificadas para formar uma abertura exalante dorsal e 
uma inalante ventral (Figura 16.28A). Emalguns bivalves marinhos, o manto e prolongado, formando longos siloes musculares 
que Ihes permitem cavar para dentro do lodo ou areia e estender os siloes para a coluna d’agua acima do sedimento (Figura 
16.28BaD). 

Locomo^ao, Os bivalves iniciamo movimento estendendo o pe delgado e muscular entre as valvas (Figura 16.28D). O sangue 
e impulsionado para dentro do pe, causando a sua dilatagao, que age como uma ancora no interior do lodo ou areia; em 
seguida, musculos longitudinals contraem-se para encurtar o pe e puxar o animal para frente. 

As vieiras e as limas nadam com movimentos abruptos de abertura e fechamento das valvas, para gerar uma especie de 
jato-propulsao. As bordas do manto podem direcionar de tal modo a corrente de agua expelida (jato) que o bivalve pode 
virtualmente nadar emqualquer diregao (ver Figuras 16.25B e 16.29). 
























Figura 16.27 Segoes transversals atraves da concha e do corpo de urn bivalve, mostrando as posigoes relativas 
da massa visceral e do pe. Evolugao dos ctenidios bivalves; por uma grande extensao dos filamentos individuals 
de branquias, os ctenidios tornaram-se adaptados para a filtragao de alimento e separaram a camara inalante da 
camara suprabranquial, exalante. 























Figura 16.28 Adaptagoes dos sifoes em bivalves. A. Na ameijoa nao estriada de Monterrey, California, os sifoes 
inalante e exalante sao claramente visiveis acima da superficie sedimentar. B a D. Em muitas formas marinhas, o 
manto prolonga-se para formar longos sifoes. Em A, B e D, o sifao inalante conduz para dentro tanto o alimento 
quanto o oxigenio. Em C, Yoldia, os sifoes sao respiratorios; as longas proboscides dos palpos, ciliadas, 
exploram a superficie do lodo e conduzem alimento para a boca. 



Figura 16.29 Representando urn grupo que evoluiu de ancestrais cavadores, a vieira Aequipecten irradians, urn 
bivalve habitante de superficie, desenvolveu orgaos sensoriais ao longo das bordas de seu manto (tentaculos e 
uma serie de olhos azuis). 




Branquias. As trocas gasosas ocorrem atraves do manto e das branquias. As branquias da maioria dos bivalves sao altamente 
modificadas para a alimenta^ao por filtra 9 ao; elas sao derivadas de ctenidios primitivos pelo alongamento dos filamentos de 
cada lado do eixo central (Figura 16.27). A medida que os longos filamentos dobraram-se levando suas extremidades livres a 
se aproximarem do eixo central, os filamentos ctenidiais desenvolveram a forma de um W ligeiramente alongado. Os 
filamentos situados uns ao lado dos outros tornaram-se unidos por jun^oes ciliares on fusoes de tecidos, originando laminas 
delgadas, lamelas, estas com muitos tubos aquiferos verticals internos. Assim, a agua entra pelo silao inalante impelida por 
a^ao ciliar, passa para dentro dos tubos aquiferos atraves de poros entre os filamentos nas lamelas, dirige-se dorsalmente para 
dentro de uma camara suprabranquial comum (Figura 16.30) e, finalmente, sai para o ambiente externo via abertura exalante. 
Alimenta^ao. A maioria dos bivalves e filtradora (ver Capitulo 32). As correntes respiratdrias trazem oxigenio e materials 
organicos para as branquias, onde os tratos ciliares dirigem as correntes para os diminutos poros das branquias. As celulas 
glandulares nas branquias e nos palpos labials secretam copiosas quantidades de muco, o qual engloba particulas cm 
suspensao na agua que esta sendo filtrada atraves dos poros branquiais. Essas massas mucosas passam gradativamente para 
baixo sobre a face externa das branquias, sendo conduzidas cm dire 9 ao aos sulcos alimentares na margem inferior das 
branquias (Figura 16.31). Particulas de sedimento mais densas precipitam dos ctenidios, mas particulas menores sao 
transportadas ao longo dos sulcos alimentares cm dire 9 ao aos palpos labials. Os palpos, sendo tambem sulcados e ciliados, 
selecionamas particulas de interesse e as conduzem a boca, envoltas na massa de muco. 

Alguns bivalves, como Nucula e Yoldia, sao comedores de depdsitos e tern longas probdscides unidas aos palpos labials 
(Figura 16.28C). Tais probdscides podem ser protraidas e inseridas na areia ou lodo para coletar particulas alimentares, alem 
daquelas atraidas pelas correntes das branquias. 

Os teredos (Figura 16.32) cavammadeira e se alimentamdas particulas dela removidas. As bacterias simbiontes vivem 
em um 6 rgao especial do bivalve e produzem celulase para digerir a madeira. Outros bivalves, como os moluscos gigantes, 
obtem muito de sua nutri 9 ao a partir dos produtos da fotossintese de dinofiagelados simbiontes que vivem nos tecidos do seu 
manto (Figura 16.33). 

Os septibranquios, um outro grupo de bivalves, arrastam pequenos crustaceos ou pequenas por 96 es de detritos organicos 
para dentro da cavidade do manto, por subitos infiuxos de agua criados pela a 9 ao bombeadora de um septo muscular na 
cavidade do manto. 

Estrutura interna e fun9ao, O assoalho do estomago dos bivalves filtradores apresenta-se pregueado, formando tratos 
ciliares para a sele 9 ao de particulas que chegam em um fiuxo continuo. Na maioria dos bivalves, o saco do estilete, uma 
proje 9 ao cilindrica que se abre no estomago, secreta um bastao gelatinoso denominado estilete cristalino. Esse bastao 
projeta-se para dentro do estomago, onde e mantido em rota 9 ao por meio de cilios no saco do estilete (Eigura 16.34). A 
rota 9 ao do estilete contribui para a dissolu 9 ao de suas camadas superficiais, liberando enzimas digestivas (especialmente 
amilase) nele contidas, e para enrolar a massa mucosa alimentar. As particulas deslocadas sao selecionadas, e as adequadas 
sao direcionadas para as glandulas digestivas ou engolfadas por amebdcitos. Adigestao ulterior e intracelular. 

O cora 9 ao e dotado de tres camaras e situa-se na cavidade pericardica (Eigura 16.31); temdois atrios e umventriculo e 
pulsa lentamente, de 0,2 a 30 vezes por minuto. Parte do sangue e oxigenado no manto e retorna ao ventriculo atraves dos 
atrios; o restante circula atraves de seios e passa emuma vela para os rins, dai para as branquias, para a oxigena 9 ao, e retorna 
aos atrios. 

Umpar de rins em forma de El (tubulos nelfidiais) situa-se adjacente ao cora 9 ao, ventral e posterior a esse 6 rgao (Figura 
16.3IB). A por 9 ao glandular de cada tubulo abre-se para dentro do pericardio; a por 9 ao vesical esvazia para dentro da 
camara suprabranquial. 



Figura 16.30 Segao atraves da regiao cardiaca de urn bivalve de agua doce, para mostrar a relagao entre os 
sistemas circulatorio e respiratorio. Correntes de agua para a respiragao; agua e drenada para dentro da 
cavidade palial por agao ciliar, passa pelos poros nas branquias, flui em diregao dorsal pelos tubos aquiferos, 
alcanga a camara suprabranquial e sai atraves da abertura exalante. O sangue no interior das branquias troca o 
dioxido de carbono por oxigenio. Circulagao sanguinea: o ventriculo bombeia o sangue nas diregoes anterior para 
seios sanguineos no pe e visceras, e posterior para seios do manto. O sangue retorna do manto para os atrios; 
aquele nas visceras retorna para os rins, dai para as branquias e, finalmente, para os atrios. 
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Figura 16.31 A. Mecanismo alimentar de urn bivalve de agua doce. A valva esquerda e o manto estao removidos. 


Agua entra para a cavidade do manto posteriormente, sendo drenada para frente em diregao as branquias e 
palpos por agao ciliar. A medida que a agua atravessa os diminutos poros das branquias, particulas alimentares 


sao retidas fora, aglutinadas em cordoes de muco, que sao conduzidos por cilios ate os palpos, e direcionadas 


para a boca. Areia e detritos precipitam dentro da cavidade do manto, de onde sao removidos por cilios. B. 


Anatomia do bivalve. 



Figura 16.32 A Teredos sao bivalves que escavam madeira, causando grandes danos aos cascos de 
embarcagoes e cais construidos com madeira desprotegida. Sao apelidados de “cupins-do-mar”. B. As duas 































valvas pequenas, vistas na extremidade anterior, a esquerda, sao utilizadas como orgaos raspadores para 
prolongar a galeria no interior da madeira. 



Figura 16.33 Tridacna gigas permanece imersa entre corais petreos, com sua enorme area sifonal exposta. 
Esses tecidos sao ricamente coloridos e dotados de urn imenso numero de algas unicelulares simbiontes 
(zooxantelas) que proveem muito do alimento do molusco. 

Os mexilhoes-zebra, Dreissena polymorpha, sao uma desastrosa introdu^o biologica na America do Norte. Eles foram recolhidos aparentemente no estagio de 
veliger, junto a agua de lastro por urn ou mais navios em portosfluviais no Norte da Europa, e entao liberados entre o Lago Huron e Lago Erie em 1986. Esse bivalve 
de 4 cm dispersou-se pelos Grandes Lagos por volta de 1990, e por volta de 1994sua dispersao atingia distancias extremas, como Nova Orleans, ao sul, atraves do Rio 
Mississippi; Duluth, em Minnesota, ao norte; e o Rio Hudson, em Nova York, a leste. Elessefixam em quaisquer superficies firmes ese alimentam dofitoplancton que 
filtram. As populates crescem rapidamente em tamanho. Os especimes entopem os aquedutos de instala^es municipals e industrials, impedem a captagao de 
agua para o suprimento municipal e tern efeitos de grande impacto sobre o ecossistema (ver nota, anteriormente). Os mexilhoes-zebra custarao bilboes de dolares 
para serem controlados, se e que esse controle e possivel. 

Urn outro bivalve de agua doce, Corbiculafluminea, de origem asiatica, foi introduzido nos EUA ha mais de 50 anos por vias desconhecidas. Apesar dos esforgos 
para controla-la, que custam mais de 1 bilhao de dolares ao ano, atualmente essa especie e uma praga alastrada por quase toda a area continental dos EUA, 
infestando sistemas de agua e entupindo dutos. 




Figura 16.34 Estomago e estilete cristalino de urn bivalve que se alimenta per mecanismos ciliares. A. Vista 
externa do estomago e saco do estilete. B. Segao transversal mostrando a trajetoria do alimento. Particulas 
alimentares em suspensao na corrente inalante de agua sao capturadas em urn cordao de muco que e mantido 
em rotagao pelo estilete cristalino. Areas de selegao pregueadas dirigem particulas grandes para o intestine e 
particulas alimentares pequenas para as glandulas digestivas. C. Agao seletora dos cilios. 

O sistema nervoso consiste em tres pares de ganglios amplamente afastados e eoneetados por eomissuras e um sistema de 
nervos. Orgaos sensoriais sao pouco desenvolvidos. Eles ineluem um par de estatoeistos no interior do pe, um par de 
osfradios de fungao ineerta na eavidade do manto, eelulas taeteis e algumas vezes eelulas pigmentares simples no manto. As 
vieiras {Aequipecten, Chlamys) temuma fileira de pequenos olhos azuis ao longo da borda do manto (Figura 16.29). Cada 
olho tern edrnea, lente, retina e camada pigmentar. Os tentaeulos na margem do manto de Aequipecten e Lima tern eelulas 
taeteis e quimiorreceptoras. 

Reprodugao e desenvolvimento. Os sexos sao geralmente separados. Os gametas sao liberados para dentro da camara 
suprabranquial para serem arrastados para fora eom a eorrente exalante de agua. Uma ostra pode produzir 50 milhoes de ovos 
em uma uniea temporada. Na maioria dos bivalves, a feeundagao e externa. O embriao desenvolve-se em troedfora, veliger e 
estagio de ostra juvenil (forma larval da ostra) (Figura 16.35). 

Na maioria dos moluseos de agua doee, a feeundagao e interna. Os ovos precipitam para dentro dos tubos aquiferos dos 
ctenidios, onde sao feeundados por espermatozoides que entram eom a eorrente inalante de agua (Figura 16.31). 
Desenvolvem-se nesses tubos em larva gloqmdio, bivalve, a qual e um veliger espeeializado (Figura 16.36A). Os gloquidios 
neeessitam fixar-se a peixes hospedeiros espeeifieos e viver eomo parasites durante varias semanas ate completar seu 
desenvolvimento. Varias espeeies de mexilhoes temtaticas peeuliares para garantir o contato de suas larvas eomo hospedeiro 
adequado. Algumas simplesmente liberam os gloquidios na coluna d’agua; se estes entrarem em eontato eom um peixe ou 
anfibio adequado de passagem, fixam-se as suas branquias ou epiderme, onde eompletam seu desenvolvimento. Em outras 
espeeies, as lemeas em fase de ineubagao protegem os gloquidios em um pacote gelatinoso denominado conglutinado, bem 
eomo apresentam modifieagoes na forma e tamanho da borda do manto que sao exclusivas de eada espeeie de mexilhao. Essa 
margem modifieada do manto e Ifequentemente utilizada eomo uma isea para atrair potenciais espeeies de hospedeiro, 
aproximando-as do eontato eom os gloquidios. Por exemplo, a borda do manto de uma lemea gravida de Lampsilis ovata 







assemelha-se a umpequeno peixe (Figura 16.36B). Essa regiao modificada e ondulada como uma isca de pesca para atrair um 
peixe (p. ex., uma perca) que esteja proximo, o qual servira de hospedeiro para os gloquidios. Quando o faminto peixe ataea 
seu manto, em vez de uma refei 9 ao ele ganha um boeado de gloquidios, os quais prontamente se fixam as branquias do 
hospedeiro. 

Apos eneistarem-se em um hospedeiro adequado e eompletarem seu desenvolvimento, os juvenis soltam-se e preeipitam 
para o substrata para inieiar uma existeneia independente. A fase larval “pegadora de earona” eontribui para a dispersao dos 
organismos euja loeomo^ao e muito limitada, alemde evitar que as larvas sejam earregadas por eursos d’agua que drenamos 
lagos. 



Figura 16.35 Cicio de vida de ostras. Larvas de ostras nadam por aproximadamente 2 semanas antes de 
assentarem para fixagao e transformagao em uma ostra juvenil. Ostras levam cerca de 4 anos para atingir 
tamanho comercial. 



Figura 16.36 A. Gloquidio, ou forma larval, para alguns moluscos de agua doce. Quando as larvas sao liberadas 








da bolsa incubadora materna, podem fixar-se as branquias de urn peixe fechando e mantendo apertadas suas 
valvas. As larvas permanecem como parasites do peixe por varies semanas. Seu tamanho e de aproximadamente 
0,3 mm. B. Alguns moluscos tern adaptagoes que ajudam seus gloquidios a encontrar urn hospedeiro. A borda do 
manto dessa femea de Lampsilis ovata imita urn pequeno peixe ciprinideo complete, com olho. Quando urn achiga 
chega para jantar, ele fica impregnado com gloquidios. 

Perfuragao, Muitos bivalves podem eavar no lodo ou na areia, mas alguns desenvolveram um mecanismo para escavar 
substratos mais duros, eomo madeira e rocha. 

Teredo, Bankia e alguns outros generos sao denominados generieamente teredos. Eles podem ser muito destrutivos para 
embareagoes e aneoradouros de madeira. Esses pequenos e estranhos moluseos tern eorpo longo, de apareneia vermiforme, 
eom um par de siloes posteriores esguios que mantem a agua fluindo sobre as branquias, e um par de valvas pequenas, 
globulares, na extremidade anterior, eom as quais eles eseavam (Figura 16.32). As valvas tern dentes mierosedpieos que 
funeionam eomo eficientes raspadores de madeira. O animal estende sua eseavagao eom um movimento ineessante de 
raspagemdas valvas. Esse movimento envia umfluxo eontinuo de partieulas finas de madeira para o trato digestive, onde sao 
ataeadas por celulase produzida por baeterias simbiontes. Curiosamente, essas baeterias tambem fixam nitrogenio, um 
eomplemento importante para seus hospedeiros, que vivem de uma dieta (madeira) rica em earbono, mas defieiente em 
nitrogenio. 

Alguns moluscos eseavam rochas. Os foladideos (Pholas) perfuram rocha calcaria, xisto, arenito e, algumas vezes, 
madeira ou turfa. Eles tern valvas fortes, dotadas de espinhos, os quais usam para desgastar gradualmente a rocha enquanto 
ancorados como prdprio pe. Pholas pode atingir ate 15 cmde comprimento e escavar buracos de ate 30 cmde comprimento 
em rochas. 

Classe Scaphopoda 

Os escafdpodes, comumente denominados dentes-de-elefante, ou dentalios, sao moluscos marinhos bentonicos encontrados 
desde o infralitoral ate profrindidades superiores a 6.000 m Tern eorpo esguio, coberto com um manto e concha tubulares, 
abertos emambas as extremidades. Nos escafdpodes, o piano corpdreo dos moluscos seguiuumnovo rumo, comas pregas de 
cada lado do manto envolvendo completamente as visceras e frmdindo-se para formar umtubo. Existemcerca de 900 especies 
atuais de escafdpodes; a maioria temde 2,5 a 5 cmde comprimento, embora eles variemde 4 mm a 25 cmde comprimento. 

O pe, que e profraido atraves da extremidade da concha com maior diamefro, e usado para eavar para dentro do lodo ou 
areia, sempre deixando a extremidade menor da concha exposta na coluna d’agua (Figura 16.37). A corrente de agua 
respiratdria circula atraves da cavidade do manto por movimentos do pe e da agao ciliar. As branquias estao ausentes e as 
frocas gasosas ocorrem, portanto, no manto. A maior parte do alimento e constituida de defritos e protozoarios contidos no 
substrata. O alimento e capturado por cilios do pe ou por protuberancias adesivas, ciliadas e cobertas por muco, presentes na 
extremidade de tangos tentaculos (captaculos) que se prolongam a partir da cabega, e conduzido para a boca. A radula 
transporta o alimento para uma moela frituradora. Os captaculos podem exercer certa fungao sensorial, mas os olhos, 
tentaculos e osfradios tipicos de muitos outros moluscos estao ausentes. 

Os sexos sao separados, e a larva e uma troedfora. 

Classe Cephalopoda 

Os Cephalopoda (Gr. kephale, cabega, + pous, podos, pe) incluem as lulas, polvos, nautilos e sibas. Todos sao marinhos e 
predadores ativos. 

O pe modificado esta concentrado na regiao cefalica. Ele toma a forma de um funil para expelir a agua da cavidade do 
manto, e a margem anterior prolonga-se em um circulo ou coroa de bragos ou tentaculos. 

Os cefatapodes variam em tamanho a partir de 2 a 3 cm A lula comum em mercados, Loligo, tern cerca de 30 cm de 
comprimento. As lulas gigantes, Architeuthis, que atingem aproximadamente 18 m de comprimento e pesam cerca de 1 
tonelada, sao os maiores invertebrados conhecidos. 

Os regisfros fosseis de cefatapodes datam do Cambriano. As conchas mais antigas eram ortoconicas; outras eram curvas 
ou enroladas, culminando na concha enrolada similar aquela do atual Nautilus, o unico membro remanescente dos outrora 
florescentes nautiloides (Figura 16.38). Os cefatapodes sem concha ou com concha interna (como polvos e lulas) 


aparentemente evolmram a partir de um ancestral dotado de concha reta. Muitos amonoides, que estao extintos, tinham conchas 
muito elaboradas (Figura 16.38C). 

A historia natural de alguns cefalopodes e razoavelmente hem conhecida. Eles sao animals marinhos e parecem senslveis 
a salinidade da agua. Poucos sao encontrados no Mar Baltico, onde a agua tern baixo teor salino. Os cefalopodes sao 
encontrados emvarias profundidades. Os polvos sao vistos Ifequentemente na zona entremares, movendo-se furtivamente entre 
pedras e fendas, mas ocasionalmente sao encontrados a grandes profundidades. Mais ativas, as Mas sao raramente 
encontradas cm aguas muito rasas, e algumas tern sido capturadas a profundidades de 5.000 m. O Nautilus e geralmente 
encontrado proximo ao fundo, em aguas de 50 a 560 mde profundidade, prdximo a ilhas no sudoeste do Pacifico. 



Figura 16.37 A concha dente-de-elefante, Dentalium (classe Scaphopoda). A. O animal enterra-se no lodo ou 
areia e se alimenta por meio de seus tentaculos preenseis (captaculos). Correntes de agua para a respiragao sao 
promovidas por agao ciliar, entrando atraves da abertura na extremidade menor da concha e entao expelida pela 
mesma abertura por agao muscular. B. Anatomia interna de Dentalium. 
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Figura 16.38 Nautilus, um cefalopode. A. Nautilus vivo, alimentando-se de urn peixe. B. Segao longitudinal, 
mostrando as camaras cheias de gas de concha e diagrama da estrutura corporal. C. Segao longitudinal atraves 
da concha de um amonoide. 
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A lula gigante, Architeuthis, e pouco conhecida porque ninguem jamais estudou um especime vivo. A anatomia tern sido descrita a partir de animais encalhados, 
daqueles capturados em redes de Pescadores e de especimes encontrados no estomago de cachalotes. 0 comprimento do manto e de 5 a 6 m, e a cabe^a chega a 
ate 1 m. 

As lulas sao um item alimentar importante para as cachalotes que detectam suas presas por meio de um sonar. A lula possui os maiores olhos entre todos os 
animais, alcan^ando 27 cm de diametro com uma pupila de 9 cm, e trabalhos recentes sobre sua estrutura ocular sugerem que esta seja adaptada para visao de 
longoalcance. Sendo assim, embora o sonar da baleia revele a presenga da lula antes que esta possa ve-lo, a visao de longo alcance permitiria que a lula tivesse 
tempo suficiente para uma agao evasiva. 

Forma ejungao 

Concha. Embora as primitivas conchas dos nautiloides e amonoides fossem pesadas, elas foram transformadas em elemento 
para a flutuagao, atraves de uma serie de camaras de gas, como e a concha do Nautilus (Figura 16.38B), possibilitando ao 
animal ter flutuabilidade neutra. A coneha do Nautilus, embora enrolada, e eompletamente diferente daquela dos gastropodes. 
A coneha esta dividida por septos transversais em camaras internas (Figura 16.38B), somente a ultima habitada pelo animal. A 
medida que cresce, move-se para frente, secretando atras de si umnovo septo. As camaras sao conectadas por umcordao de 
tecido vivo denominado sifunculo, que se prolonga da massa visceral. As sibas (Figura 16.39) tambem tern uma concha 
pequena, curvada, mas eompletamente envolvida pelo manto. Nas lulas, a maior parte da eoneha desapareceu, permanecendo 
apenas uma lamina proteica, fina, denominada pena, a qual e envolvida pelo manto. Em Octopus (Gr. oktos, oito, + pous, 
podos, pe), a coneha desapareceu por eompleto. 




















Apos um membro do genero Nautilusxaetar um novo septo, a nova camara e preenchida com urn fluido de composigao ionica similar aquela do sangue do Nautilus 
(e a da agua do mar). A remo^o desse fluido envolve a secre^o ativa de ions para dentro de diminutos espa^os intracelulares no epitelio sifuncular, de modo que 
uma elevada pressao osmotica local e gerada, sendo a agua drenada para fora da camara por osmose. 0 gas contido na camara e exatamente o gas respiratorio 
proveniente do tecido do sifunculo que se difunde para dentro da camara a medida que o liquido e removido. Assim, a pressao do gas na camara e de 1 atmosfera, 
ou menos, porque ele esta em equilibrio com os gases dissolvidos na agua circundante ao Nautilus, gases esses, por sua vez, em equilibrio com o ar a superficie do 
mar, embora o Nautilus possa estar nadando 400 m abaixo da superficie. Os fatos de a concha poder resistir a implosao pelas 41 atmosferas circundantes (41 kg por 
centimetro quadrado) e de o sifunculo poder remover agua contra essa pressao constituem proezas incriveis da engenharia natural! 



Figura 16.39 Siba, Sepia latimanus, tern uma concha interna, conhecida como “ossos de siba”, familiar aos que 
mantem aves em gaiolas. 


Locomo^ao. Os cefalopodes nadam expelindo agua vigorosamente da cavidade do manto atraves de um funil (ou sifao) 
ventral - uma especie de propulsao a jato. O funil e movel e pode ser dirigido para Ifente ou para tras para controlar a 
dire 9 ao; a for 9 a do jato d’agua controla a veloeidade. 

Lulas e sibas sao excelentes nadadoras. O corpo da lula e hidrodinamico e moldado para a nata 9 ao veloz (Figura 16.40). 
Sibas nadam mais lentamente. As nadadeiras laterals das Mas e sibas servem como estabilizadoras, mas elas sao mantidas 
junto ao corpo para a nata 9 ao rapida. 

O Nautilus e ativo a noite; suas camaras preenchidas por gases mantem a concha na vertical. Embora nao tao rapido 
como as Mas, ele se move surpreendentemente bem 

O Octopus tern corpo umtanto globular e desprovido de nadadeiras (ver Figura 16. IE). Umpolvo pode nadar para tras 
lan 9 ando jatos d’agua a partir de seu funil, mas ele e mais adaptado para rastejar sobre pedras e corals, usando os discos de 
suc 9 ao em sens bra 90 S para puxar ou ancorar a si prdprio. Alguns polvos de aguas profundas tern os bra 90 S interligados por 
uma membrana, lembrando um guarda-chuva, e nadam a semelhan 9 a de uma medusa (CaplMo 13). 

Caracteristicas internas. Os habitos muito ativos dos cefaldpodes refletem-se em sua anatomia interna, particularmente nos 
sens sistemas respiratdrio, circulatdrio e nervoso. 

Respiragao e circulagao. Com exce 9 ao dos nautiloides, os cefaldpodes tern um par de branquias. Pelo fato de a propulsao 
ciliar nao movimentar quantidade suficiente de agua para atender a alta demanda desses animals por oxigenio, nao ha cllios 
nas branquias. Em substiM 9 ao, musculos radiais na parede do manto comprimem a parede e aumentam a cavidade do manto, 
drenando agua para dentro. Fortes musculos circulares contraeme expelem vigorosamente a agua atraves do funil. Um sistema 
de valvulas que determina dire 9 ao unica impede que a agua seja drenada para dentro da cavidade do manto atraves do silao, 
ou expelida ao redor da margem do manto. 

Igualmente, o sistema circulatorio aberto dos sens ancestrais seria inadequado para os cefaldpodes. Seu sistema 
circulatdrio evoMu formando uma rede de vasos, fechada, e capilares que conduzem sangue atraves dos filamentos 


branquiais. Alem disso, o piano dos moluscos de circula 9 ao faz com que toda a circula^ao sistemica aconte 9 a antes de o 
sangue chegar as branquias (em contraste com os vertebrados, nos quais o sangue deixa o cora 9 ao e se dirige diretamente para 
as branquias ou pulmoes; ver Capitulo 31). Esse problema funeional foi resolvido com o desenvolvimento de cora 96 es 
acessorios ou branquiais (Figura 16.40A) na base de cada branquia para aumentar a pressao do sangue que eircula atraves 
dos capilares all. 
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Figura 16.40 A. Anotomia da lula, em vista lateral, com a metade esquerda do manto removida. B. Loligo 
vulgaris, do mar Mediterraneo, Kas, Turquia. 

Sistemas nervoso e sensorial. Os sistemas nervoso e sensorial sao mais elaborados nos cefalopodes do que nos outros 
moluscos. O cerebro, o maior dentre todos os invertebrados, consiste em varies lobos com milhoes de celulas nervosas. As 


lulas tern fibras nervosas gigantes (entre as maiores conhecidas no reino animal), que sao ativadas quando o animal e 
alarmado, e dao inicio as maiores contra 96 es possiveis dos musculos do manto, para uma fuga veloz. 


0 sistema nervoso das lulas teve importante papel nos primeiros estudos bioffsicos. Nosso atual conhedmento acerca da propaga^o dos potenciais de agao ao longo 
e entre as fibras nervosas (ver Capitulo33) e baseado principalmente nas pesguisas das fibras nervosas gigantes da lula Loligo sp. 

A. Hodgkin e A. Huxley receberam o Premio Nobel de Fisiologia/Medicina, em 1963, pelas conguistas nessa area. 

Os orgaos sensoriais sao bem desenvolvidos. Exceto para o Nautilus, que tern olhos relativamente simples, os 
cefalopodes tern olhos altamente eomplexos, com cornea, lente, camara e retina (Figura 16.41). A orienta 9 ao dos olhos e 
controlada pelos estatocistos, que sao maiores e mais complexes do que nos outros moluscos. Os olhos sao mantidos emuma 
rela 9 ao tao constante coma gravidade, que as pupilas em forma de fenda estao sempre emposi 9 ao horizontal. 

Quase todos os cefaldpodes nao enxergam cores, mas sua visao e excelente, e sua aeuidade visual embaixo d’agua supera 
em muito a nossa. Eles podem inclusive ser ensinados a discriminar formas - per exemplo, um quadrado e um retangulo - e 
lembrar-se dessa discrimina 9 ao per um tempo consideravel. Os pesquisadores consideram facil modificar os padroes de 
comportamento dos polvos atraves de expedientes de recompensa e puni 9 ao. Os polvos sao capazes de aprendizado per 
observa 9 ao; quando um polvo observa um outro sendo recompensado per uma escolha correta, o observador aprende qual 
escolha e recompensada e consistentemente faz a mesma escolha quando Ihe e dada a oportunidade. 
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Figura 16.41 Olho de uma siba (Sepia). A estrutura dos olhos dos cefalopodes e muito similar aquela dos olhos 


Ganglio 


dos vertebrados (ver boxe Caracteristicas do filo Mollusca). 


Quando estruturas semelhantes que nao sao herdadas de um ancestral comum evoluem por caminhos diferentes em animais nao aparentados, chamamos isso de 
convergenda ou evolu^o convergence. Durante varios anos, os olhos dos cefalopodes e os dos vertebrados foram citados como exemplos maravilhosos de 
evolu^o convergente. Os olhos dos dois grupos sao semelhantes em muitos detalhes estruturais, mas diferem no desenvolvimento. Os olhos compostos dos 
artropodes (Capitulos 20 e 33), que diferem tanto em estrutura quanto em desenvolvimento, eram vistos como outro exempio de olhos derivados 
independentemente nos animais. Hoje reconhecemos que todos os animais triblasticos com olhos, ate mesmo aqueles com as manchas oculares mais simples, como 
os platelmintos, compartilham ao menos dois genes preservados: o da rodopsina, um pigmento visual, e o do Pax6, por vezes chamado de "gene de controle mestre 
da morfogenese dos olhos". Uma vez originados esses dois genes, a sele^o natural por fim produziu os orgaos especializados dos vertebrados, moluscos e 
artropodes. 

Os octopodes usam seus bra 90 S para explora 9 ao tatil e podem discriminar texturas, mas aparentemente nao discriminam 
formas. Seus bra 9 os sao bemsupridos comcelulas tacteis e quimiorreceptoras. Eles parecemnao ter senso de audi 9 ao. 
Comunica9ao. Poueo se conhece acerca do comportamento social dos nautiloides ou dos cefalopodes de aguas profundas, mas 
as formas litoraneas ou proximas a costa, como Sepia, Sepioteuthis, Loligo e Octopus, tern sido estudadas extensivamente. 
Embora seu senso tatil seja bem desenvolvido e tenham alguma sensibilidade quimica, os sinais visuais sao o meio 
predominante de comunica 9 ao. Esses sinais consistem em um conjunto de movimentos dos bra 90 S, nadadeiras e corpo, bem 
como muitas mudan 9 as de cores. Os movimentos podem variar desde movimentos corporais minimos ate uma expansao, 
enrolamento, eleva 9 ao ou abaixamento exagerados de alguns ou todos os seus bra 90 S. 

As mudan 9 as de cores sao efetuadas por cromatoforos, celulas na epiderme que contem granules de pigmento (ver 
Capitulo 29). Celulas musculares pequeninas circundam cada cromatoforo elastico, cujas contra 96 es puxam a borda do 
cromatoforo para fora, fazendo-o se expandir grandemente. A medida que a celula se expande, o pigmento se dispersa, 
mudando o padrao de cor do animal. Quando os musculos relaxam, o cromatoforo retoma ao seu tamanho original, e o 
pigmento se concentra novamente. Por meio dos cromatoforos, que estao sob controle nervoso e provavelmente hormonal. 




toma-se possivel um elaborado sistema de mudan 9 as de cores e padroes, incluindo escurecimento ou clareamento geral, 
varia 96 es para tons de rosa, amarelo ou lavanda; e a forma 9 ao de barras, listras, pontos ou manchas irregulares. Essas cores 
podem ser utilizadas de forma variavel eomo sinais de perigo, colora 9 ao protetora, nos rituals de corte e provavelmente para 
outros fins. Assumindo diferentes padroes de eores em diferentes partes do corpo, uma lula pode transmitir simultaneamente 
de tres a quatro mensagens diferentes, para diferentes individuos em diferentes dire 96 es, e ela pode mudar instantaneamente 
qualquer uma ou todas as mensagens. Provavelmente nenhum outro sistema de comuniea 9 ao em invertebrados pode transmitir 
tanta informa 9 ao tao rapidamente. 

O grau no qual os cefalopodes sao capazes de se combinar com as cores do ambiente torna difieil acreditar que eles nao 
enxerguemas eores. No entanto, em um experimento onde as eores de fundo eramiguais em intensidade, os eefalopodes foram 
ineapazes de imitar as cores. Esse resultado, aeoplado com a fisiologia de sens olhos, torna improvavel a visao de cores. Os 
fotorreceptores do eefalopode sao eelulas rabdomeras, e nao hastes e cones, como nos vertebrados. Sua capaeidade de ver as 
eores depende do numero de pigmentos visuais presentes; quase todos os cefalopodes tern apenas um desses pigmentos e nao 
podem deteetar as cores. Uma exce 9 ao e a lula-vagalume bioluminescente, que possui tres pigmentos visuais, o mesmo numero 
eneontrado nos humanos. Muitos eefalopodes de aguas profundas evoluiram orgaos lumineseentes elaborados. 

Parece que os padroes maravilhosos de cores que vemos na pele dos cefalopodes sao visiveis aos outros cefalopodes 
como padroes de luz polarizada; todos os cefalopodes deteetam diferen 9 as na luz polarizada. Eles tambem usam essa 
habilidade para aumentar a distin 9 ao da presa translucida e dos peixes com escamas prateadas reflexivas da mesma forma que 
os Pescadores usam oeulos polarizados para reduzir o brilho da agua. 

A maioria dos eefalopodes, exeeto os nautiloides, usa tinta eomo um dispositivo de prote 9 ao. Um saco da tinta, que 
desemboea em um reto, eontem uma glandula da tinta que secreta a sepia, um fluido escuro eontendo o pigmento melanina, 
para dentro do saco. Quando o animal e alarmado, libera uma nuvem de tinta, que pode hear em suspensao na agua como uma 
bolha, ou ser toreida por correntes de agua. O animal desaparece rapidamente de cena, deixando a tinta eomo um engodo para 
0 predador. 

Reprodu9ao. Os sexos sao separados nos cefalopodes. Os espermatozoides sao eneapsulados em espermatoforos e 
armazenados emumsaco que se abre para dentro da cavidade do manto. Umbra 90 dos machos adultos esta modificado como 
orgao intromitente, denominado hectocotilo. Este e usado para colher espermatoforo de sua propria cavidade palial e 
introduzi-lo na cavidade do manto da femea, proximo a abertura do oviduto (Eigura 16.42). Antes da c 6 pula, os machos 
Ifequentemente apresentam uma exibi 9 ao de eores, aparentemente dirigida eontra os maehos rivals. Os ovos sao feeundados 
quando deixam o oviduto e sao entao anexados geralmente a pedras ou outros objetos. Alguns octdpodes cuidam de sens ovos. 
As femeas do Argonauta, o nautilo-de-papel, seeretamuma “eoneha”, ou capsula canelada, na qual os ovos se desenvolvem. 

Os ovos grandes, ricos em vitelo, solfem elivagem meroblastica. Durante o desenvolvimento embrionario, a cabe 9 a e o 
pe tomam-se indistinguiveis. O anel emredor da boea, dotado de bra 90 s, ou tentaculos, pode ser derivado da parte anterior do 
pe. Os juvenis eclodemdos ovos; nao existem larvas livre-nadantes nos cefaldpodes. 

Principais grupos de cefalopodes 

Ha tres subelasses de eefaldpodes: Nautiloidea, que tern dois pares de branquias; Ammonoidea, eompletamente extinta; e 
Coleoidea, a qual apresenta um par de branquias. Nautiloidea povoou os mares paleozoicos e mesozoicos, mas somente 
sobreviveu umunico genero. Nautilus (ver Eigura 16.38), do qual ha cineo especies. A cabe 9 a do Nautilus, com sens 60 a 90 
oumais tentaculos, pode projetar-se da abertura do eompartimento do corpo na concha. Sens tentaculos nao temventosas, mas 
tomam-se aderentes por meio de secre 96 es. Eles sao usados na procura, percep 9 ao e captura do alimento. Sob a oabe 9 a ha um 
funil. O manto, a eavidade do manto e a massa viseeral estao protegidos pela eoneha. 




Figura 16.42 Copula em cefalopodes. A. Sibas acasalando. B. O polvo macho usa urn brago modificado para 
depositar espermatoforos na cavidade do manto da femea, para fecundar sous ovos. Polvos frequentemente 
cuidam de suas desovas durante o desenvolvimento embrionario. 

Os amonoides predominaram na Era Mesozoica, mas tornaram-se extintos ao final do Perlodo Cretaceo. Eles tinham 
conchas compartimentadas em camaras, analogas as dos nautiloides, mas os septos eram mais complexos e as suas suturas 
(onde os septos estabelecem contato eoma eoneha) crenuladas (compare as eonehas na Eigura 16.38B e C). As razoes para a 
sua extingao ainda permaneeem um misterio. As evideneias presentes sugerem que eles se extinguiram antes do 
bombardeamento do asteroide no final do Perlodo Cretaceo (ver eontraeapa), ao passo que alguns nautiloides, com os quais 
alguns amonoides intimamente se assemelham, sobreviveram ate o presente. 

A subelasse Coleoidea reune todos os cefalopodes atuais, exceto Nautilus. A elassificagao dos cefalopodes atuais e 
objeto de debate, mas a maioria dos espeeialistas reune os polvos e as lulas-vampiro na superordem Oetopodiformes, 
enquanto Mas, sibas e sens aparentados sao agrupados na superordem Decapodiformes. Os membros da ordem Sepioidea 
(sibas e seus aparentados) tern corpo roligo ou comprimido, volumoso, dotado de nadadeiras (Figura 16.39). Eles tern oito 
bragos e dois tentaculos. Tanto os bragos quanto os tentaculos temventosas, mas os tentaculos somente nas suas extremidades. 
Os membros das ordens Myopsida e Degopsida (Mas, Figura 16.40) temeorpo mais cilindrieo, mas tambem tern oito bragos e 
dois tentaeulos. A ordem Vampyromorpha (Ma-vampiro) esta representada por uma unica especie de aguas profundas. Os 
membros da ordem Oetopoda tern oito bragos e nao apresentam tentaeulos (Figura 16. IE). Seus eorpos sao curtos, 
saeuliformes e desprovidos de nadadeiras. As ventosas nas Mas sao peduneuladas e guarneeidas com uma faixa anelar 
c6rnea, denteada; nos polvos, as ventosas sao sesseis e semanel. 

FILOGENIA E DIVERSIEICAgAO ADAPTATIVA 

Os primeiros moluseos provavelmente surgiram durante o Pre-Cambriano (Figura 16.43), uma vez que fdsseis atribuidos aos 
Mollusca apareeem em estratos geoldgicos tao antigos quanto o inieio do Perlodo Cambriano. O fdssil de uma radula datando 
do Cambriano foi reeentemente eneontrado em Alberta, Canada. Com base em earacterlstieas eompartilhadas, como elivagem 
espiral, mesoderma derivado do blastomero 4d e larva troedfora, os moluseos sao protostomios, agrupados com os anelideos 
no Lophotrochozoa, subgrupo Trochozoa (CapiMo 15). As opinioes diferem, entretanto, sobre as relagoes precisas entre os 
lofotrocozoarios. Embora alguns caracteres sugiram que moluseos e anelideos sejam taxons-irmaos, nao apresentamos uma 
ordem de ramificagao para esses taxons. 

Os vermes anelideos apresentam um padrao de desenvolvimento embrionario muito similar ao dos moluseos, mas seu 
corpo e metamerizado, ou seja, composto por segmentos repetidos serialmente, enquanto nos moluseos nao ha segmentos 
verdadeiros. Ambos sao protostomios celomados, mas o eeloma dos moluseos e muito reduzido quando comparado ao dos 
anelideos. As opinioes diferem se os moluseos derivaram de um aneestral vermiforme independentemente dos anelideos, se 
compartilham um aneestral eom os anelideos ap6s o advento do eeloma, ou se compartilham um aneestral eomum com os 
anelideos. 

A hipdtese de que anelideos e moluseos compartilharam um aneestral segmentado e fortalecida se a repetigao de 6rgaos 



observada emNeopilina (classe Monoplacophora) e emalguns qmtons for considerada evidencia de metamerismo. Entretanto, 
estudos morfologicos e de desenvolvimento indicam que essas partes nao sao remanescentes de um corpo metamerico 
ancestral. Uma perspectiva sobre a evolu^ao da repeti 9 ao seriada de partes (branquias e musculos) vem da analise de 
caracteres moleculares de ampla gama de moluscos, incluindo um monoplacoforo.'^ O cladograma desse estudo coloca os 
monoplacoforos como o taxon-irmao dos quitons, unindo os dois taxons com parte de corpos repetidas cm um clado 
denominado Serialia. Alem disso, o clado Serialia nao e um taxon-irmao para os outros moluscos, como seria esperado se o 
molusco ancestral fosse segmentado. Emvez disso, Serialia esta filogeneticamente dentro de um clado contendo moluscos nao 
segmentados, indicando que as estruturas repetidas sao caracteristicas derivadas dos Mollusca, e nao caracteristicas 
ancestrais. Porem, dois estudos mais recentes usando caracteres moleculares nao embasam a hipotese de Serialia. Ambos os 
estudos encontraram embasamento para o clado Aculifera, unindo caudofoveados, solenogasters e quitons. Os dois taxons 
vermiformes parecem ser formas derivadas que perderam as placas de conchas e outras caracteristicas. O taxon-irmao dos 
Aculifera e o Conchifera, um clado de moluscos de concha. No entanto, as rela 96 es entre os membros do Conchifera diferem 
nesse estudo cm especial. O posicionamento dos cefalopodes varia cm especial. Os estudos anteriores colocavam os 
cefalopodes como irmaos dos gastropodes, mas um novo trabalho os apresenta como taxons-irmaos dos monoplacoforos. Um 
estudo inclui os cefalopodes fora de Conchifera como o taxon-irmao dos Aculifera. Nao representamos uma ordem de 
ramifica 9 ao para algumas partes de Conchifera (ver anteriormente). 
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Figura 16.43 Classes de Mollusca, mostrando suas derivagoes e abundancia relativa. 


Classifica^aodofiloMollusca 

Classe Caudofoveata (L. cauda, cauda,+ fovea, fossa, depressao). Vermiforme; concha, cabega e orgaos excretores ausentes; radula geralmente presente; 
manto com cutfcula quitinosa e esclerites calcarias; escudo pedioso oral adjacente a boca anterior; cavidade do manto com urn par de branquias, situada na 
extremidade posterior; sexos separados; anteriormente reunida com os solenogasters na classe Aplacophora. Exemplos: Chaetoderma, Limifossor. 

Classe Solenogastres (Gr. solen, tubo, + gaster, estomago): solenogasters. Vermiforme; concha, cabe^a e orgaos excretores ausentes; radula presente 
ou ausente; manto geralmente coberto com esclerites ou espiculas calcarias; cavidade do manto rudimentar posterior, sem branquias verdadeiras, mas algumas 
vezes com estruturas respiratorias secundarias; pe representado por urn sulco pedioso ventral, estreito e longo; hermafroditas. Exempio: Neomenia. 

Classe Polyplacophora (Gr. polys, muitas, varias, +plax, placa, +phora, portador): quitons. Corpo alongado, achatado dorsoventralmente, com cabega 
reduzida; bilateralmente simetrico; radula presente; concha de sete ou oito placas dorsals; pe ampio e achatado; multiplas branquias, nas laterals do corpo entre o 
pe e a margem do manto; sexos geralmente separados, com larva trocofora, mas veliger ausente. Exemplos: Mopalia (Eigura 16.10), Tonicella (Eigura 16.1A). 

Classe Monoplacophora (Gr. monos, urn, +plax, placa, +phora, portador). Corpo bilateralmente simetrico com urn pe achatado, ampio; concha unica, 
similar a das lapas; cavidade do manto com tres a seis pares de branquias; grandes cavidades celomaticas; radula presente; tres a sete pares de nefridios, dois dos 
quaisservem de gonodutos; sexos separados. Exempio: A/eopto (Eigura 16.12). 

Classe Gastropoda (Gr. gaster, estomago, +pous, podos, pe): caramujos, caracois e lesmas. Corpo assimetrico demonstra os efeitos da tor^o; corpo 
geralmente abrigado em uma concha enrolada (concha nao enrolada ou ausente em algumas formas); cabe^a bem desenvolvida, com radula; pe grande e 
achatado; uma ou duas branquias, ou com o manto modificado em branquias secundarias ou urn pulmao; maioria com urn unico atrio e unico nefridio; sistema 
nervoso com ganglios cerebral, pleural, pedioso e visceral; dioicos ou monoicos, alguns com trocofora, tipicamente veliger, alguns sem larva pelagica. Exemplos: 
Busycon, Polinices (Eigura 16.16B), Physa, Helix, Aplysia (Eigura 16.22). 

Classe Bivalvia (L. bi, duplicado, + valva, porta de duasfolhas, valva) (Pelecypoda): bivalves. Corpo envolvido por urn manto bilobado; concha de duas 
valvas laterals, de tamanho e forma variaveis, com charneira dorsal; cabega muito reduzida, mas boca dotada de palpos labials; sem radula; sem olhos cefalicos, 
uns poucos com olhos nas margens do manto; pe geralmente em forma de machadinha; branquias laminares; sexos geralmente separados, com larvas trocofora e 
veliger, tipicas. Exemplos: Anodonta, Venus, Tagelus (Eigura, 16.26), Teredo (Eigura 16.32). 

Classe Scaphopoda (Gr. skaphe, bote, +pous, podos, pe): dente-de-elefante. Corpo encerrado no interior de uma concha tubular, de pe^a unica, 
aberta em ambas as extremidades; pe conico; boca com radula e tentaculos contrateis (captaculos); cabega ausente; respira^o atraves do manto; sexos separados; 
larva trocofora. Exempio: Dentalium (F\quta 16.37). 

Classe Cephalopoda (Gr. kephale, cabega, +pous, podos, pe): lulas, sibas, nautilos e polvos. Concha frequentemente reduzida ou ausente; cabega 
bem desenvolvida com olhos e uma radula; cabe^a com bravos ou tentaculos; pe modificado em sifao; sistema nervoso com ganglios bem desenvolvidos, 
centralizados, que formam urn cerebro; sexos separados, desenvolvimento direto. Exemplos: Sepioteuthis (Eigura 16.40), Octopus (Eigura 16.1 E), Sepia (Eigura 
16.39). 

__ 

Os animals segmentados claramente nao formam um grupo monofiletico. Embora os artropodes tambem tenham corpos 
segmentados, dados de sequencias moleculares os agrupam em Ecdysozoa, e nao no clado Lophotrochozoa com anelideos e 
moluscos. Isso significa que os artropodes sao parentes mais distantes dos anelideos e dos moluscos do que estes sao um do 
outro. Cordados, que compoem o terceiro grupo segmentado, estao agrupados no clado deuterostomio. De acordo com nossa 
atual compreensao sobre a filogenia dos metazoarios, os filos segmentados nao sao parentes proximos uns dos outros. 

Teria a segmenta^ao se originado independentemente nesses tres taxons metamericos? Embora isso pare9a provavel, ha 
diferentes hipoteses em considera^ao. Uma delas sugere que os dois taxons de protostomios segmentados, anelideos e 
artropodes, sao taxons-irmaos, mas isso e conflitante com a coloca^ao recente dos anelideos e artropodes em dados 
diferentes dentro de Protostomia. Outra hipotese sugere que genes cujos produtos sao necessarios para o desenvolvimento da 
segmenta^ao emergiram no inicio da historia evolutiva dos Bilateria, mas desempenharam outras fun^oes. Mais tarde, a 







expressao desses genes teria sido entao reerutada nas multiplas origens independentes da metameria. Alguns cientistas estao 
atualmente estudando os mecanismos espeeifieos responsaveis pela forma^ao de segmentos em anelideos e artropodes, bem 
eomo aqueles envolvidos na repeti9ao de estruturas de partes do eorpo em alguns moluseos. As diferen^as entre esses taxons 
eom rela^ao as etapas do desenvolvimento ou as vias bioqulmicas responsaveis pela segmenta^ao sustentariam a hipotese de 
que a segmenta9ao emergiu diversas vezes independentemente. 

Os fosseis sao restos ou vestfgios de seres que viveram em epocas remotas, descobertos na crosta terrestre (ver Capftulo 6). Eles podem ser partes componentes dos 
animais ou produtos (dentes, ossos, conchas, e assim por diante), partes de esqueletos petrificadas, moldes, impressoes, pegadas e outros. Partes moles e carnosas 
raramente deixam fosseis reconhedveis. Por conseguinte, nao temos bons registros de moluseos antes que estes adquirissem concha, e resta ainda alguma duvida 
de que certas conchas fosseis das mais primitivas sejam realmente restos de moluseos, particularmente se o grupo que elas representam esta extinto (p. ex., os 
Hyolitha). 0 problema de como definir urn molusco baseando-se somente nas partes durasfoi enfatizado por Yochelson (1978, Malacologia 17:165), que disse: "Se 
os escafopodes estivessem extintos e suas partes moles fossem desconhecidas, poderiam eles ser denominados moluseos? Eu penso que nao." 

Muito da diversidade entre os moluseos esta relaeionada eom as adapta96es destes a diferentes habitats e modos de vida, 
e a uma ampla variedade de metodos de obten9ao de alimento, que vai dos sedentarios eomedores de materials filtrados ate os 
de preda9ao ativa. Ha muitas adapta96es para a eapta9ao de alimento dentro do filo, e uma enorme varia9ao na estrutura e 
fun9ao radular, partieularmente entre os gastropodes. 

O manto glandular, versatil, tern mostrado maior plastieidade e eapaeidade adaptativa do que, provavelmente, qualquer 
outra estrutura nos moluseos. Alem de seeretar a eoneha e delimitar a eavidade do manto, ele esta diversamente modifieado 
em branquias, pulmao, siloes, aberturas e, algumas vezes, atua na loeomo9ao, nos proeessos alimentares ou na eapaeidade 
sensorial. A eoneha tambem sofreu uma diversidade de adapta96es evolutivas, tornando os moluseos umdos grupos mais bem- 
sueedidos da atualidade. 

Resumo _ 

Mollusea e o maior filo dentre os lofotroeozoarios e um dos maiores e dos mais diversificados de todos os filos, eujos 
membros variam em tamanho desde organismos muito pequenos ate os maiores invertebrados. As divisoes basieas do eorpo 
sao oabe9a, pe e massa viseeral, esta ultima eomumente eoberta por uma eoneha. A maioria e marinha, mas alguns sao de agua 
doee, e uns poueos sao terrestres. Eles oeupam ampla variedade de niehos. Muitos sao eeonomieamente importantes e alguns 
sao de importaneia mediea eomo hospedeiros de parasites. 

Os moluseos sao eelomados, embora seu eelorna esteja limitado ao espa9o em redor do oora9ao, gonadas e, 
oeasionalmente, parte do intestino. O desenvolvimento evolutivo do eelorna foi importante porque possibilitou melhor 
organiza9ao dos orgaos viseerais e, em muitos dos animais dotados dessa eavidade, exeeto moluseos, um efieiente esqueleto 
hidrostatieo. 

O manto e a eavidade do manto sao importantes earaeteristieas dos moluseos. O manto seereta a eoneha e envolve 
parcialmente a massa viseeral para formar a eavidade que abriga as branquias. A eavidade do manto modifieou-se em pulmao 
em alguns moluseos. O pe e um orgao loeomotor geralmente ventral, em forma de sola, mas pode estar variavelmente 
modifieado, eomo nos eefalopodes, emque se transformou embra90s e emumfunil. Aradula oeorre em todos os moluseos, 
exeeto nos bivalves e em muitos solenogasters, e e um orgao linguiforme protratil, eom dentes usados na alimenta9ao. Exeeto 
nos eefalopodes, os quais desenvolveram seeundariamente um sistema eireulatorio feehado, o sistema eireulatorio dos 
moluseos e aberto, oomumoora9ao e seios sanguineos. Os moluseos eomumente apresentam um par de nelfidios emeonexao 
eom 0 eelorna, bem eomo sistema nervoso eomplexo, eom grande variedade de orgaos sensoriais. A primitiva larva dos 
moluseos e a troeofora, a qual, na maioria dos moluseos marinhos, desenvolve-se emumsegundo estagio larval, o veliger. 

As elasses Caudofoveata e Solenogastres eonstituemumpequeno grupo de moluseos vermiformes desprovidos de eoneha, 
mas que possuem eseliretes ou espieulas em faixas ao longo do eorpo larval. Essas faixas podem ser homologas as regioes do 
eorpo que produzemas plaeas de eonehas emquitons. 

A elasse Monoplacophora e um pequeno grupo marinho univalve, que exibe pseudometameria. Os Polyplaeophora sao 



organismos marinhos mais comuns, com concha constituida de uma serie de sete ou oito placas. Sao animais um tanto 
sedentarios, com uma fileira de branquias ao longo de cada lado do pe. 

Gastropoda e a maior classe de moluscos e a mais bem-sueedida. Sua intrigante historia evolutiva inclui um estagio de 
tor^ao, por meio da qual o anus e a cabe9a situam-se na mesma extremidade do corpo, bem como o enrolamento, uma 
elonga9ao da massa viseeral, seguida de seu enrolamento em espiral. A tor9ao levou ao problema da autopolui9ao, isto e, a 
libera9ao e precipita9ao de excretas sobre a eabe9a e diante das branquias, problema esse evitado de modos variados entre 
diferentes gastropodes. Entre as solu96es para evitar a autopolui9ao estao a capta9ao de agua para dentro da eavidade do 
manto por um dos lados do corpo e escoamento pelo outro (muitos gastropodes), certo grau de destor9ao (opistobranquios) e 
eonversao da eavidade do manto emumpulmao (pulmonados). 

A classe Bivalvia e marinha e de agua doce, e tern a coneha dividida em duas valvas unidas por um ligamento dorsal e 
mantidas juntas por um musculo adutor. A maioria dos bivalves e filtradora, drenando e filtrando agua atraves das branquias 
por a9ao ciliar. 

Scaphopoda e uma pequena classe eujos membros apresentam uma eoneha tubular, aberta emambas as extremidades, e o 
manto envolvendo o eorpo. 

Os membros da classe Cephalopoda sao todos predadores e muitos podem nadar rapidamente. Seus bra90s e tentaeulos 
capturam presas por secre96es adesivas ou por meio de ventosas. Eles nadam expelindo agua vigorosamente da eavidade do 
manto, fazendo-a passar atraves de umfunil, que derivou do pe. 

Ha evidencias embriologicas e moleculares de que os moluscos compartilham um ancestral comum com os anelideos 
mais recentemente do que um e outro desses filos eompartilham eom os artropodes ou os deuterostomios. Entretanto, ha 
consideravel debate sobre a posi9ao filogenetica dos moluscos dentro de Eophotrochozoa, bem como sobre suas rela96es com 
outros filos de protostomios. Possivelmente, os moluscos com repeti9ao de partes do corpo sao derivados de aneestrais 
moluscos nao segmentados. 

I Ouestoes de revisao_ 

1 . Os membros de um filo tao grande e diverse eomo Mollusca impactam os humanos de muitas formas. Discuta esta 
afirma9ao. 

2 . Como e o desenvolvimento embrionario do celoma dos moluscos? Por que foi importante o desenvolvimento evolutive 
de um celoma? 

3 . Quais earacteristicas de Mollusca os distinguemde outros files? 

4 . Descreva brevemente as earacteristicas do molusco ancestral hipotetico e diga como cada uma das classes de moluscos 
(Caudofoveata, Solenogastres, Polyplacophora, Monoplacophora, Gastropoda, Cephalopoda, Bivalvia, Seaphopoda) 
difere da condi9ao aneestral eom respeito a cada um dos seguintes aspectos: concha, radula, pe, eavidade do manto e 
branquias, sistema circulatorio e cabe9a. 

5 . Desereva brevemente o habitat e os habitos de um quiton tipico. 

6. Defina o seguinte em rela9ao aos gastropodes; operculo, eolumela, tor9ao, autopolui9ao, assimetria bilateral, rinoforo, 
pneumostomio. 

7 . Que problema funcional resulta da tor9ao? Como evoluiram os gastropodes para contornar esse problema? 

8. Os gastropodes solferam enorme irradia9ao. Ilustre esta afirma9ao, descrevendo varia96es nos habitos alimentares 
encontradas nos gastropodes. 

9 . Difereneie os opistobranquios dos pulmonados. 

10 . Qual e a fun9ao do sifunculo dos cefalopodes? 

11 . Desereva como os cefalopodes nadam e eomo eles se alimentam 

12 . Descreva as adapta96es nos sistemas circulatorio e neurossensorial dos cefalopodes que sao de particular importancia 
para animais nadadores e predadores ativos. 

13 . Difereneie os amonoides dos nautiloides. 

14 . Desereva brevemente como se alimenta um bivalve tipico e como ele se enterra. 

15 . Como 0 etenidio de um bivalve tipico esta modificado emrela9ao a forma aneestral desse orgao? 



Defina o que se segue; ctemdios, odontoforo, periostraco, eamada prismatica, camada nacarada, metanefridios, 
nefrostoma, troeofora, veliger, gloqmdio, osfradio. 

17. Quais outros grupos de invertebrados sao provaveis de se constitulrem emparentes mais proximos dos moluscos? Quais 
evidencias sustentame/ou eontradizem essas rela^oes? 

Para aprofimdar seu radocinio, Leia as descri 96 es da hipotese Serialia e compare a arvore dos Mollusca desenvolvida 
sob esta hipotese com aquela mostrada na Figura 16.1. Explique como as caracteristicas do molusco ancestral e o 
caminho evolutivo dos moluscos diferem dependendo do cladograma. 
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Anelideos e Taxons Relacionados 

• FILO ANNELIDA INCLUINDO POGONOFOROS (SIBOGLINIDAE) E EQUIURIDEOS 

• FILO SIPUNCULA 




Chloeia sp., urn poliqueta errante com grandes feixes de cerdas. 





Divisao do corpo 

Embora a presen^a de um celoma preenchido por fluido tenha oferecido um esqueleto hidrostatico eficiente para a escava^ao, 
0 controle precise dos movimentos do corpo foi provavelmente dificil para os primeiros celomados. A for 9 a da contra^ao 
muscular em uma area era transferida para todo o corpo pelo fluido do celoma nao dividido. Por sua vez, existiam distintos 
compartimentos celomicos dentro do corpo dos anelideos ancestrais. Os compartimentos chamados de segmentos ou 
metameros foram separados dos vizinhos por paredes denominadas septos. Os septos permitiam que cada um dos segmentos 
preenchidos por fluido respondesse individualmente a uma contra^ao muscular local - um segmento poderia estar longo e 
estreito, enquanto outro curto e largo. Os anelideos ilustram a segmenta^ao, ou metamerismo; seus corpos sao compostos por 
unidades repetidas de forma serial. Cada unidade contem componentes da maioria dos sistemas de orgaos, como os sistemas 
circulatorio, nervoso e excretor. 

O advento evolutivo do metamerismo foi significativo, pois permitiuuma grande complexidade de estruturas e fun^oes. O 
metamerismo aumentou a eflciencia na escava^ao, por permitir a movimenta^ao independente de segmentos diferentes. Por sua 
vez, 0 controle flno dos movimentos permitiu a evolu^ao de um sistema nervoso mats soflsticado. Alem disso, a repeti^ao de 
partes do corpo deu ao organismo uma redundancia propria que gerou um fator de seguran^a: se um segmento falhasse, outros 
poderiam ainda funcionar. Assim, uma lesao emuma parte poderia nao ser necessariamente fatal. 

O potencial evolutivo do piano corporeo metamerico esta amplamente demonstrado pelos grandes e diversos fllos 
Annelida, Arthropoda e Chordata, os quais provavelmente representam tres origens evolutivamente independentes de 
metamerismo. 

fllo de animais vermiformes protostomios e celomados descrito neste capitulo pertence ao subgrupo Lophotrochozoa. Eles 

desenvolvem-se com clivagem espiral em mosaico, sua mesoderme e formada por celulas derivadas da celula 4d (ver 
Capitulo 8), seu celoma desenvolve-se por esquizocelia e compartilham uma trocofora como a forma larval ancestral. Dois 
fllos sao discutidos: Annelida e Sipuncula. 

Os membros do fllo Annelida sao vermes segmentados, que vivem em habitats marinhos, de agua doce e terrestres 
umidos. Os poliquetas marinhos, as sanguessugas e as conhecidas minhocas pertencem a esse grupo. Annelida inclui 
atualmente os pogonoforos e vestimentiferos, anteriormente colocados em um unico fllo - Pogonophora - ou em fllos 
individuals - Pogonophora e Vestimentifera. Esses vermes de oceano profundo pertencem ao clado Siboglinidae. Os membros 
do antigo fllo Echiura foram incluidos no fllo Annelida. Os “vermes-colher” em forma de salsicha nao sao segmentados, mas 
contem partes do corpo repetidas que sugeremum ancestral segmentado. 

Os vermes do fllo Sipuncula sao animais marinhos bentonicos com corpo nao segmentado. Varios estudos que utilizam 
dados de sequencias moleculares colocam os sipunculos dentro do fllo Annelida, mas nem todos os conjuntos de dados 
embasamesse posicionamento. Neste livro, consideramos Sipincula como taxon-irmao de Annelida (Figura 17.1). 
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Figura 17.1 Cladograma dos anelideos, baseado na filogenia recente de Struck et al., 2011 (ver adiante para 
uma referencia). A maioria dos anelideos pertence a dois grandes dados: Errantia e Sedentaria. Os anelideos 
com urn clitelo sao agrupados nos Sedentaria. 

FILO ANNELIDA, INCLUINDO POGONOFOROS (SIBOGLINIDAE) E EQUIURIDEOS 

O filo Annelida (L. annelus, pequeno anel + ida, sufixo plural) e composto por vermes segmentados. E um filo diverse, com 
aproximadamente 15.000 especies, sendo as mais familiares as minhocas terrestres e de agua doce (oligoquetos) e as 
sanguessugas (classe Hirudinida). No entanto, 2/3 do filo e composto por vermes marinhos (poliquetas), menos familiares 
para a maioria das pessoas. Alguns poliquetas tern uma aparencia grotesca, enquanto outros sao bonitos e graciosos. Eles 
incluem “vermes pergaminho”, “vermes de escamas”, “vermes arenicolas” e muitos outros. 

Os anelideos sao vermes cujo corpo esta dividido em metameros (ou segmentos) organizados emuma serie linear, e 
definidos externamente pela presen 9 a de aneis circulares chamados annuli (caracteristica que origina o nome do filo). A 






























segmenta 9 ao do corpo (metamerismo) e a divisao do corpo emuma serie de segmentos, cada um deles contendo componentes 
semelhantes de todos os prineipais sistemas de orgaos. Nos anelldeos, os segmentos estao limitados intemamente por septos. 

Os anelldeos sao, as vezes, chamados de “vermes eom eerdas” porque, com exce 9 ao das sanguessugas, a maioria dos 
anelldeos apresenta pequenas eerdas (L, setae) qultlnosas. As eerdas curtas e em forma de agulha auxlllamos segmentos a se 
ancorarem durante a locomo 9 ao, e eerdas longas, na forma de pelos, auxlllam na nata 9 ao de formas aquatlcas. Uma vez que 
multos anelldeos vlvem em galerlas escavadas ou em tubos secretados, eerdas rlgldas tambem evltam que esses organlsmos 
sejamarrancados de seus lares. 

Os anelldeos tern uma dlstrlbul 9 ao mundlal, e algumas especles sao cosmopolltas. Pollquetas sao formas prlnclpalmente 
marlnhas. Amalorla e bentonlca, mas alguns vlvem na reglao pelaglca emoceanos abertos. Os ollgoquetos e as sanguessugas 
ocorrem predomlnantemente na agua doce ou em solos terrestres. Algumas especles de agua doce escavamo lodo e a arela, e 
outras vlvem assocladas a vegeta 9 ao submersa. Multas sanguessugas sao predadoras, especlallzadas em perfurar suas presas 
para se allmentar de sangue ou tecldos moles. Algumas poucas sanguessugas sao marlnhas, mas a malorla vlve na agua doce 
ou em regloes encharcadas. Ventosas sao tlplcamente encontradas nas duas extremldades do corpo, permltlndo que as 
sanguessugas se prendam ao substrata ou a suas presas. 

Plano corporeo 

O corpo dos anelldeos tern, tlplcamente, uma cabe 9 a em duas partes, composta por um prostomio e um peristomio, segulda 
por um corpo segmentado e uma por 9 ao terminal, denomlnada pigidio, na qual se locallza o anus (Flgura 17.2). A cabe 9 a e o 
plgldlo nao sao conslderados segmentos “verdadelros”. Os segmentos dlferenclam-se durante o desenvolvlmento, e novos 
segmentos aparecem logo a Ifente do plgldlo; desse modo, os segmentos mats antlgos estao na reglao anterior do corpo e os 
segmentos mats novos estao na reglao posterior. Cada segmento contem, tlplcamente, estruturas resplratorlas, nervosas e 
excretoras, asslmcomo umceloma. Bordas chamadas de parapodio podemestar presentes emcada segmento. 

Na malorla dos anelldeos, o celoma desenvolve-se embrlologlcamente como uma fenda dentro do mesoderma de cada um 
dos lados do Intestlno (por esquizocele), formando um par de compartlmentos celomlcos em cada um dos segmentos. Um 
peritonio (uma camada de epltello de orlgem mesodermlca) reveste a parede Interna de cada compartlmento, formando um 
mesenterio dorsal e um ventral, que recobrem todos os orgaos (Flgura 17.3). Os perltonlos de segmentos adjacentes 
encontram-se para formar os septos, que sao perfirrados pelo Intestlno e pelos vasos sangulneos longitudinals. A parede do 
corpo em torno do perltanlo e do celoma contem musculos clrculares e longitudinals fortes, adaptados para a nata 9 ao, o 
rastejamenta e a escava 9 ao (Flgura 17.3). 

Exceto nas sanguessugas, o celoma da malorla dos anelldeos e preenchldo com flmdo e tern a fun 9 ao de esqueleto 
hidrostatico. Uma vez que o volume de fluldo dentro de um compartlmento celomlco e essenclalmente constante, a contra 9 ao 
dos musculos longitudinals da parede do corpo provoca o encurtamento do segmento e o aumento de seu dlametro, enquanto a 
contra 9 ao dos musculos clrculares provoca seu alongamento e seu estreltamento. A presen 9 a dos septos slgnlfica que o 
alargamento e o alongamento ocorrem em areas estrltas; o rastej amenta e produzldo por ondas alternadas de contra 9 ao dos 
musculos longitudinals e clrculares, as quals passam da reglao anterior do corpo para a posterior (contra 96 es peristaltlcas). 
Os segmentos nos quals a musculatura longitudinal esta contralda alargam-se e ancoram-se no substrata, enquanto outros 
segmentos, nos quals a musculatura circular esta contralda, alongam-se e estlcam-se para Ifente. Desse modo, podem ser 
geradas for 9 as grandes o suficlente para uma escava 9 ao raplda, asslm como para a locomo 9 ao. As formas aquatlcas usam 
ondula 96 es emvez de movlmentos perlstaltlcos para sua locomo 9 ao. 

O corpo dos anelldeos apresenta uma fina camada externa de cutlcula nao qmtlnosa (ver Capltulo 29) em volta da 
eplderme (Flgura 17.3). A presen 9 a de eerdas epldermlcas pares (Flguras 17.2 e 17.20) e uma condl 9 ao ancestral de 
anelldeos, embora elas tenham se reduzldo ou desaparecldo em alguns grupos. O slstema digestive dos anelldeos nao e 
segmentado: o trato digestive percorre todo o corpo, perfurando cada um dos septos (Flgura 17.3). Os vasos sangulneos 
longitudinals, dorsals e ventrals, seguemo mesmo trajeto, asslmcomo ocorre como cordao nervoso ventral. 

Hlstorlcamente, os anelldeos sao dlvldldos em tres classes: Polychaeta, Ollgochaeta e Hlrudlnlda. As anallses 
filogenetlcas mostram que os pollquetas e os ollgoquetos pertencem aos grupos parafiletlcos; as sanguessugas formam um 
clado. As sanguessugas surgem dos ollgoquetos; juntos os dels grupos formam um clado denomlnado Clltellata, caracterlzado 


pela presen 9 a de uma estrutura reprodutiva denominada clitelo (ver adiante). Os oligoquetos surgiram dos poliquetas, entao o 
termo “poliqueta” e descritivo, emvez de taxonomico. 

Poliqueta e um termo usado para denotar qualquer uma das 80 familias morfologicamente distintas de vermes, 
normalmente aquelas eom muitas eerdas. As rela 96 es evolutivas entre essas familias nao foram faceis de discemir, mas as 
filogenias reeentes baseadas nos caraeteres moleeulares tern embasado dois grupos prineipais de anelideos: Errantia e 
Sedentaria. Adivisao de anelideos emdois grupos, umerrante (eireula livremente; Figura 17.2) e o outro sedentario (passa a 
maior parte de sua vida em tubos ou toeas; Figura 17.4), foi proposta ha muito tempo nos fundamentos morfologioos e, 
posteriormente, rejeitada. Recentemente, esses dois grupos foram embasados por filogenias fundamentadas em earaeteres 
moleeulares. Os Sedentaria eontem alguns poliquetas, bem como oligoquetos e sanguessugas (Clitellata; Figura 17.1). A 
maioria dos outros poliquetas esta nos Errantia (do latim errare, vagar). Muitos desses, eomo o verme ameijoa. Nereis (do 
grego, nome de uma nereida), sao predatorios. Eles possuem uma faringe muscular eversivel armada com mandibulas ou 


dentes que podemser lan 9 ados com uma velocidade surpreendente para capturar a presa. 
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Figura 17.2 Nereis virens (A-D) e Nereis diversicolor (E) sao poliquetas errantes. A. Extremidade anterior, com a 
faringe evertida. B. Estruturas externas. C. Extremidade posterior. D. Segao transversal generalizada da regiao 
do intestino. E. Nessa foto de um exemplar vivo de N. diversicolor, note os segmentos bem definidos, os 
parapodios lobados e o prostomio, com tentaculos. 
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Figura 17.3 O piano corporeo dos anelideos. 


Figura 17.4 Poliquetas sedentarios que vivem em tubos. A. Spirobranchus giganteus, que vive em tubos 
calcarios. Em sua cabega existem duas espirais de tentaculos modificados (radiolos) usados para coletar 
particulas alimentares em suspensao da agua ao redor. Note os filtros finamente ramificados visiveis na margem 
de cada radiolo. B. Bispira brunnea, urn poliqueta sabelideo que vive em tubos coriaceos. 

Juntos os Errantia e Sedentaria formam um novo grupo Pleistoannelida. Ha alguns poliquetas posicionados fora do 
Pleistoannelida (Figura 17.1); desses anelideos excluldos discutimos apenas os Chaetopterus. 

Os membros do Chaetopteridae sao anelideos Incomuns que vivem em tubos com regloes corporals dlstlntas (Figura 
17.5). O verme pergamlnho, Chaetopterus (Gr. chaite, pelo longo, + pteron, asa), allmenta-se de particulas suspensas (Figura 
17.5). Vivem em um tubo coriaceo, em forma de U, enterrado, exceto pelas extremidades afiladas, em areia ou lodo ao longo 
da costa. O animal prende-se a parede do tubo por meio de ventosas ventrais. Parapodios modificados em forma de leque, 
localizados nos segmentos 14 a 16, bombeiama agua atraves do tubo por meio de movimentos ritmicos. Umpar de parapddios 
grandes presentes no segmento 12 secreta uma longa rede de muco que se projeta para tras ate atingir um pequeno calice 
alimentar presente bem em Ifente aos leques. Toda a agua que passa pelo tubo e filtrada por essa rede de muco, sendo o final 
dessa rede enrolado por cilios presentes no calice de maneira a formar uma bola. Quando a bola esta com aproximadamente 3 
mm de diametro, os parapddios em leque param de bater e a bola de alimento e muco e rolada para Ifente por agao ciliar ate a 
boca, sendo, entao, engolida. 


Pleistoannelida 

Os Pleistoannelida abrangem dois grandes dados, conforme mencionado anteriormente. Forneceremos uma breve descrigao 
do piano corpdreo dos poliquetas errantes e, a seguir, discutiremos as minhocas errantes representativas. As descrigoes dos 
tipos principals de anelideos sedentarios, incluindo os membros do Clitellata, seguem-se a discussao sobre os taxons errantes. 











Figura 17.5 Chaetopterus, um poliqueta sedentario que vive em um tubo em forma de U no piso dos oceanos. 
Bombeia agua atraves de um tubo coriaceo (do qual foi cortada uma metade nesta representagao) por meio de 
seus tres parapodios em leque que funcionam como um pistao. Esses leques batem 60 vezes por minuto, de 
mode a manter o fluxo das correntes de agua. Os notopodios em forma de aletas do decimo segundo segmento 
secretam continuamente uma rede de muco que filtra as particulas alimentares. Quando a rede se enche de 
alimento, o calice alimentar enrola essa rede de maneira a formar uma bola e, quando a bola esta grande o 
suficiente (cerca de 3 mm), o calice alimentar dobra-se para frente e deposita a bola em um sulco ciliado para 
que seja carregada ate a boca e engolida. 

Errantia 

Errantia e umdos grandes subgrupos de Pleistoannelida. Ele abrange os poliquetas moveis. 

A maioria dos poliquetas moveis (Gr. polys, muitos + chaite, longo pelo) e mar inha e, enquanto a maioria tern entre 5 e 
10 cmde comprimento, alguns sao menores que 1 mm, e outros podematingir 3 mde comprimento. Podemter cores brilhantes, 
em vermelho e verde, ser iridescentes ou opacos. 

Muitos poliquetas sao eurialinos e podem tolerar uma ampla variagao de salinidade ambiental. A fauna de poliquetas de 
agua doce e mais diversificada emregioes quentes do que emzonas temperadas. 

Muitos poliquetas vivem sob rochas, entre fendas de corals ou dentro de conchas abandonadas. Alguns sao planctonicos. 
Tern uma atuagao significativa nas cadeias troficas marinhas por serem comidos por peixes, crustaceos, hidroides e muitos 
outros predadores. 

Os poliquetas tern uma cabega bem defmida, com orgaos sensoriais especializados; apendices pares, denominados 
parapodios, na maioria dos segmentos; e nao apresentarem clitelo (Figura 17.2). Como seu nome indica, contem muitas 
cerdas, em geral organizadas em feixes nos parapodios. Exibem a mais pronunciada especializagao de orgaos sensoriais 
observadas dentre os anelldeos (ver adiante). 

Forma ejungao 

Um poliqueta tipicamente tern um prostomio, que pode ou nao ser retratil, Ifequentemente com olhos, tentaculos e palpos 
sensoriais (Figura 17.2). O peristomio circunda a boca e pode ter cerdas, palpos ou, nas formas predadoras, mandlbulas 
quitinosas (Figura 17.4). 

O tronco dos poliquetas e segmentado, e a maior parte dos segmentos tern parapodios, que podem apresentar lobos, 
cirros, cerdas e outras partes (Figura 17.2). Os parapodios normalmente sao usados para rastejar. Em geral, funcionam como 
os principals orgaos respiratorios, embora alguns poliquetas tambemtenhambranquias. 

Nutrifao 













Os poliquetas errantes normalmente sao predadores e camiceiros. O sistema digestive de um poliqueta consiste em por^oes 
anterior, mediana e posterior. A por 9 ao anterior inelui um estomodeu, uma faringe e um esofago anterior. Ela e revestida por 
euticula, e as mandibulas, quando presentes, sao eonstruidas com uma proteina cuticular. A regiao mais anterior da por^ao 
mediana secreta enzimas digestivas, e a absor^ao ocorre em dire^ao a regiao posterior. Uma por 9 ao posterior curta conecta a 
por 9 ao mediana ao exterior por meio de um anus, o qual se localiza no pigidio. 

Circulagao e respiragao 

Os poliquetas tern uma consideravel diversidade de estruturas circulatorias e respiratorias. Como mencionado previamente, 
parapodios e branquias servempara trocas gasosas emvarias especies. No entanto, emalguns poliquetas nao existe umorgao 
especial para respira 9 ao, e as trocas gasosas ocorrem atraves da superficie do corpo. 

O padrao circulatorio varia bastante. Em Nereis, um vaso longitudinal dorsal carrega o sangue para a regiao anterior, e 
umvaso longitudinal ventral conduz o sangue para a regiao posterior (Figura 17.2D). O sangue flui entre esses dois vasos por 
meio de redes segmentares presentes nos parapodios e septos, e em volta do intestino. No poliqueta predador, Glycera (Gr., 
Glykera, um nome proprio feminino), o sistema circulatorio e reduzido e se funde ao celoma. Os septos sao incompletos e, 
assim, o fluido celomico assume a fun 9 ao de circula 9 ao. 

Muitos poliquetas tempigmentos respiratorios, como hemoglobina, clorocruorina ou hemeritrina (Capitulo 31). 

Excregao 

Os orgaos excretores consistem em protonefridios e uma mistura de proto e metanefridios em alguns, mas a maioria dos 
poliquetas apresenta metanefridios (Figura 17.2). Existe umpar por segmento, cada extremidade com um nefrostoma, que se 
abre no compartimento celomico. O fluido celomico entra pelo nefrostoma, e uma reabsor 9 ao seletiva ocorre ao longo do 
ducto nefridiano (Figura 17.21). 

Sistema nervosa e orgaos dos sentidos 

A organiza 9 ao do sistema nervoso central dos poliquetas segue o piano basico dos anelideos (Figura 17.22). Ganglios 
cerebrals dorsals conectam-se a um ganglio subfaringeo por meio de um conectivo circunfaringeo. Um cordao nervoso ventral 
duplo percorre o comprimento do verme, com ganglios organizados metamericamente. 

Os orgaos dos sentidos sao muito desenvolvidos nos poliquetas e incluem olhos, orgaos nucais e estatocistos. Os olhos, 
quando presentes, podem variar desde ocelos simples ate orgaos bem desenvolvidos. Olhos sao mais conspicuos entre os 
poliquetas errantes. Geralmente, os olhos sao compostos por uma ta 9 a retiniana com celulas fotorreceptoras que lembram 
bastonetes (revestindo a parede da ta 9 a) direcionados para o lumen da ta 9 a. O maior grau de desenvolvimento de olhos 
aparece na familia Alciopidae, que apresenta olhos grandes, que formam imagem, com estrutura semelhante aos olhos de 
alguns moluscos cefalopodes (ver Figura 16.41, Capitulo 16), com c 6 rnea, lente, retina e pigmentos retinianos. Os olhos dos 
alciopideos tambem tern retinas acessdrias, uma caracteristica que evoluiu independentemente empeixes e alguns cefaldpodes 
de profundidade. As retinas acessdrias de alciopideos sao sensiveis a diferentes comprimentos de onda. Os olhos desses 
animals pelagicos podem estar bem adaptados a sua frin 9 ao, uma vez que a penetra 9 ao dos diferentes comprimentos de onda 
varia com a profundidade. Os estudos com eletroencefalograma mostraram que sao sensiveis a luz tenue das profundidades 
oceanicas. Os 6 rgaos nucais sao poros ou fendas sensoriais que parecem ser quimiorreceptoras, um fator importante na coleta 
de alimento. Alguns poliquetas escavadores e construtores de tubos tern estatocistos que atuamna orienta 9 ao do corpo. 

Reprodugdo e desenvolvimento 

Os poliquetas nao tern 6 rgaos sexuais permanentes e, em geral, apresentam sexos separados. Os sistemas reprodutores sao 
simples: as gonadas aparecemcomo proje 96 es temporarias do peritonio e liberamseus gametas no celoma. Os gametas sao 
entao transportados para o exterior por meio de gonodutos, pelos metanefridios, ou pela ruptura da parede do corpo. A 
fecunda 9 ao e externa e o estagio inicial de larva e uma troedfora (ver Figura 16.7, Capitulo 16). 

Alguns poliquetas vivem a maior parte do ano como animals sexualmente imaturos denominados atocos, mas, durante a estagao reprodutiva, uma parte do corpo 
torna-se sexualmente madura e aumenta de volume com a presenga de gametas (Figura 17.6). Um exempio e o verme palolo, que vive em galerias escavadas em 
recites de coral. Durante o perfodo reprodutivo, as partes sexualmente maduras, agora denominadas epftocos, rompem-se e nadam ate a superficie. Logo antes do 
nascer do sol, o mar esta literalmente coberto por eles, e, ao nascer do sol, eles explodem, liberando ovos e espermatozoides para fecunda^o. Novas partes 
posteriores sao regeneradas a partir das partes anteriores desses vermes. Esses enxameamentos tern um enorme valor adaptativo, uma vez que a maturate 


sincronica de todos os epftocos garante o maior numero de ovos fecundados. No entanto, essa estrategia reprodutiva e muito perigosa; muitos tipos de predadores 
fazem a festa com os vermes enxameantes. Nesse meio tempo, o atoco permanece seguro em sua galeria e produz urn novo epftoco no proximo ciclo. Em alguns 
poliquetas, os epftocos surgem dosatocospormeiodebrotamentoassexual (Figura 17.7) etornam-se vermes completes. 

Membros representativos do Errantia 

Vermes moluscos | Nereis. Os vermes moluscos (Figura 17.2) ou vermes de areia, como sao as vezes ehamados, sao 
poliquetas errantes que vivem em galerias revestidas eom mueo na linha de mare baixa ou proximo dela. As vezes sao 
eneontrados eseondidos em abrigos temporarios, como embaixo de pedras, onde fleam com seu corpo coberto e sua cabe^a 
para fora. Sao mais ativos a noite, quando esgueiram-se para fora de seus abrigos e nadam ou rastejam-se sobre a areia a 
procura de alimento. 



Figura 17.6 Eunice viridis, o verme palolo de Samoa. Os segmentos posteriores constituem a regiao do epftoco, 
que consiste em segmentos completamente preenchidos por gametas. Cada segmento apresenta urn ocelo na 
regiao ventral. Esses vermes enxameiam 1 vez por ano, quando os epftocos separam-se, sobem ate a superffcie 
e descarregam seus gametas maduros, deixando a agua leitosa. Ate a proxima estagao reprodutiva, os epftocos 
serao regenerados. 

O corpo, que contem cerca de 200 segmentos, pode atingir de 30 a 40 cm de comprimento. A cabega e constituida por um 
prostomio e um peristomio. O prostomio tern um par de palpos curtos e grosses, sensiveis ao tato e paladar; um par de 
tentaculos sensoriais curtos; e dois pares de olhos dorsais pequenos, sensiveis a luz. O peristomio engloba a boca ventral, um 
par de mandibulas quitinosas e quatro pares de tentaculos sensoriais (Figura 17.2A). 

Cada parapodio tern dois lobos: umnotopodio dorsal e umneuropodio ventral (Figura 17.2D) comcerdas e muitos vasos 
sanguineos. Os parapodios sao usados tanto para rastejar como para nadar, e sao controlados por musculos obliques que se 
estendem desde a linha mediana ate o parapodio em cada segmento do corpo. O verme nada por meio de movimentos 
ondulatorios laterais do corpo. Pode arremeter-se atraves da agua com uma velocidade consideravel. Esses movimentos 
ondulatorios tambem podem ser usados para mover a agua para dentro ou para fora da galeria. 

Nereidideos alimentam-se de pequenos animais, de outros vermes e de uma grande variedade de formas larvais. Prendem 
suas presas com suas mandibulas quitinosas, as quais sao protraidas para fora da boca quando evertem sua faringe. O alimento 
e engolido quando o animal move a faringe para dentro. A movimentagao do alimento no trato digestivo ocorre por 
peristal tismo. 

Poliquetas-de-escamas. Esses poliquetas (Figura 17.8) sao membros da familia Polynoidae (Gr. Polynoe, fllha de Nereus e 


Doris, deuses do mar), uma das familias mais diversas, abundantes e bem distribuidas de poliquetas. Seu corpo aehatado e 
eoberto eom escamas largas, que sao modifioa 96 es da parte dorsal dos parapodios. A maioria das especies tern tamanho 
modesto, mas algumas sao enormes (ate 190 mmde eomprimento e 100 mmde largura). Sao carnlvoros e alimentam-se de uma 
grande gama de animais. Muitos sao eomensais, vivendo em galerias de outros poliquetas ou em associa^ao eom cnidarios, 
moluseos ou equinodermos. 



Figura 17.7 Em vez de transformar uma parte de seu corpo em urn epitoco, Autolytus prolifer brota, 
assexuadamente, vermes completes a partir de sua parte posterior, e esses brotamentos tornam-se epitocos 
sexuados. 



Figura 17.8 Hesperonoe adventor, urn verme-de-escama que normalmente vive come comensal em tubes de 
Urechis (familia Echiuridae, adiante). 

Verme-de-fogo. Hermodice carunculata (Gr. hernia, reeife + dex, um verme eneontrado em madeira) (Figura 17.9) e 
espeeies aparentadas sao denominados vermes-de-fogo porque suas cerdas oeas e quebradi^as eontem uma seere^ao 
venenosa. As eerdas perfuram a mao que as toque e, entao, quebram-se dentro do ferimento e eausam irrita 9 ao na pele. 
Poliquetas-de-fogo alimentam-se de eorais, gorgonias e outros enidarios. 






Figura 17.9 Hermodice carunculata, urn verme-de-fogo, que se alimenta de gorgonias e corais duros. Suas 
cerdas sao como minusculas fibras de vidro e servem para alertar e afastar seus predadores. 

Sedentaria 

Os Sedentaria contem muitas poliquetas e oligoquetos que vivem em tubes ou tocas, incluindo membros dos antigos files 
Pegenephera e Echiura. Tambem inclui es membres de Clitellata. 

O plane cerporee des peliquetas sedentaries e muite parecide cem aquele des peliquetas errantes, excete pele fate de 
que a cabe^a nermalmente e medificada pela adi^ae de tentacules usades para capturar e alimente. 

Os Parapedia nermalmente sae pequenes e algumas vezes medificades para ajudar a ancerar e verme ne tube; as cerdas 
pedem ser semelhantes a um ganche para se prender na parede de tube. Os parapodies pedem funcienar na respira^ae, mas 
muites des tublcelas tambem tern branquias. Os Amphitrite (Gr., uma nereida mltica), per exemple, tern tres pares de 
branquias ramificadas e lenges tentacules extenslveis (Figura 17.10). O Arenicola (L. arena, areia, + colo, habitar), e 
peliqueta escavader (Figura 17.11), tern branquias pares emcertes segmentes. Outra medifica^ae e e use duple de tentacules 
na cabe^a para capturar alimentes e a respira^ae para alguns tubicelas (Figura 17.4). A area de superlicie expandida garantida 
pela ramifica 9 ae des tentacules e util para ambas as fundees. 











Figura 17.10 Amphitrite, que constroi seu tubo em lodo ou areia, estende longos tentaculos com canais para fora 

do lodo para capturar pedagos de materia organica. As particulas menores sao deslocadas ao longo de canais 

alimentares por meio de cilios, e as particulas maiores, por movimentos peristalticos. Suas branquias plumosas 

tern cor vermelho-sangue. A. Segao atraves da porgao exploratoria do tentaculo. B. Segao do tentaculo em uma 

area que adere ao substrato. C. Segao mostrando o canal ciliado. D. Particula sendo carregada para a boca. 

Areia caindo dentro do funil alimentar Fluxo da agua 


Figura 17.11 Arenicola, que vive em uma galeria escavada em forma de U em baixios lodosos na regiao 
entremares. Escava por eversoes e retragoes sucessivas de sua proboscide. Por meio de movimentos 
Deristalticos, mantem a filtragao da agua atraves da areia. O verme entao ingere a areia repleta de alimento. 

Caracteristicas do filo Annelida 

• Cabe^a tipica de anelideos e cerdas epidermicas pares presentes (perdidas nas sanguessugas e em alguns equiuros); parapodios presentes na condigao 
ancestral 

• Marinhos, de agua-doce e terrestres 

• A maioria de vida livre, alguns simbiontes, alguns ectoparasites 

• Corpo com simetria bilateral, metamerko, frequentemente com cabe^a distinta; metamerismo reduzido ou perdido em alguns, principalmente nos 
equiuros 

• Corpo triblastico 

• Celoma (esquizocelico) bem desenvolvido e dividido por septos, exceto nas sanguessugas; fluido celomico atua como esqueleto hidrostatico 

• 0 epitelio secreta uma cuticula externa, transparente e umida 

• Sistema digestive complete e nao organizado por segmento 

• Parede do corpo com uma camada muscular circular externa e uma camada longitudinal interna 

• Sistema nervoso com urn cordao nervoso ventral dupio e urn par de ganglios com nerves laterals em cada segmento; cerebro constituido por urn par de 
ganglios cerebrals dorsais que se ligam por conectivos ate o cordao nervoso ventral 

• Sistema sensorial constituido por orgaos tateis, botoes gustativos, estatocistos (em alguns), celulasfotorreceptoras e olhos com lentes (em alguns); 
especializagao da regiao cefalica em orgaos diferenciados, como tentaculos, palpos e ocelos de poliquetas 

• Reproduce assexuada por fissao e fragmenta^o; capazes de uma regeneragao completa 

• Hermafroditas ou com sexos separados; as larvas, se presentes, sao do tipo trocoforo; reproduce assexuada por brotamento em alguns; clivagem espiral e 
desenvolvimento em mosaico 

• Sistema excretor tipicamente constituido por urn par de nefn'dios em cada segmento; os nefridios removem os excretas do sangue e tambem do celoma 

• Trocas gasosas respiratorias atraves da pele, branquias ou parapodios 

• Sistema drculatorio fechado, com vasos sanguineos e arcos aorticos ("cora^es") musculosos para o bombeamento do sangue, organizados por 


// 














segmento; pigmentos respiratorios (hemoglobina, hemeritrina ou clorocruorina) frequentemente preserves; amebocitos no plasma sangumeo 

Membros representativos de Sedentaria 

Poliquetas tuWcolas. Poliquetas tubicolas secretam muitos tipos de tubes. Alguns sao coriaceos (Figura 17.4B); outros sao 
tubes calcaries firmes aderides a rechas eu a eutras superficies (Figura 17.4A); e alguns sae simplesmente graes de areia eu 
peda^es de cenchas eu algas cimentades juntamente cem secre 96 es mucesas. Muitas especies escavam areia eu lede, 
revestinde suas galerias cemmuce (Figura 17.11). 

A maieria des peliquetas sedentaries que vivem em tubes e galerias e filtradera, usande es cilies eu muce para ebter e 
alimente, tipicamente plancten e detrite. Alguns alimentaderes ciliares censemem particulas suspensas e pedem carregar uma 
cerea de tentacules que pede ser aberta ceme umleque euretirada pele tube (Figura 17.4) Os cemederes de deposite celetam 
particulas des sedimentes (ver Capitule 32). Alguns cemederes de deposite, como Amphitrite (Figura 17.10), protraem sua 
cabe^a para fora do lodo e estendem longos tentaculos sobre a superficie a procura de alimente. Os cilies e o muco presentes 
nos tentaculos aprisionam particulas encontradas na superficie do fundo dos oceanos e as transportam ate a boca. Poliquetas 
do genero Arenicola usam uma combina^ao interessante de alimenta 9 ao de suspensao e de deposito. Eles vivem em uma 
galeria em forma de U, atraves da qual, por meio de movimentos peristalticos, provocam o fiuxo de agua. As particulas de 
alimento sao aprisionadas pela areia presente na Ifente da galeria, e Arenicola entao ingere essa areia repleta de alimente 
(Figura 17.11). 

Os sabelideos e sabelariideos sao lindos animals tubicolas, fascinantes ao serem observados quando emergem de seus 
tubes secretados e desenrolam suas graciosas coroas de tentaculos para se alimentar (ver Figura 17.4). Uma pequena 
perturba 9 ao, as vezes ate mesmo uma sombra passando, pede provocar sua retra 9 ao rapida para dentro da prote 9 ao de seus 
lares. O alimento aderido aos bra 90 S plumosos, ou radiolos, por a 9 ao ciliar e aprisionado emmuco e transportado para baixo 
em canals alimentares ciliados ate a boca (Figura 17.12). As particulas muito grandes para os canals alimentares passam ao 
longo das margens desses canals e caem fora antes de atingirem a boca. Apenas particulas pequenas de alimento entram na 
boca; graes de areia sao armazenados emum saco, para uso posterior para aumentar o tube. 

Faim'lia Siboglinidae (pogonoforos). Os membros do antigo file Pogonophora (Gr. pdgdn, barba + phora, portador) eram 
completamente desconhecidos ate o seculo 20. Os primeiros individuos descritos foram coletados por dragagem em aguas 
profundas na costa da Indonesia em 1900. Apartir dai, tern side descobertos em varies mares, incluindo o Atlantico Oeste na 
Costa Leste dos EUA. Cerea de 150 especies foram descritas ate o momento. Em sua maieria, as especies temmenos de 1 mm 
de diametro, mas pedem atingir de 10 a 75 cmde comprimento. 

A maieria dos siboglinideos vive no lodo no fundo dos oceanos, em profundidades de 100 a 10.000 m Essa localiza 9 ao 
provocou sua descoberta tardia, uma vez que sao obtidos somente por dragagem Sao animals sesseis que secretam tubos 
quitinosos muito longos, dentro dos quais vivem e, provavelmente, estendem apenas a extremidade anterior do corpo para 
absorver nutrientes. Os tubos geralmente estao voltados para cima dentro dos fundos sedimentares. Um tube pede ter 3 ou 4 
vezes 0 comprimento do animal, que pede locomover-se para cima ou para baixo dentro de seu tubo, mas nao pede mudar de 
dire 9 ao. 








Radiolo 


Sentido da 
corrente de agua 


Boca 
Saco ventral 
(armazenamento 
de areia) 


Pinula 



Sele 9 ao de 
tamanhos 
variados de 
particulas 


Mecanismo de selecao 
dos radiolos proximais 

Figura 17.12 Sabella, urn poliqueta com alimentagao ciliar, estende sua coroa de radiolos alimentares desde seu 
tubo coriaceo secretado, o qual e reforgado com areia e detritos. A. Vista anterior da coroa. Os cilios direcionam 
particulas pequenas de alimento ao longo dos radiolos sulcados ate a boca e descartam particulas maiores. 
Graos de areia sao direcionados para sacos de armazenamento e usados posteriormente na construgao do tubo. 
B. Porgao distal do radiolo, mostrando os tratos ciliares das pinulas e sulcos alimentares. 

Os pogonoforos tern um longo corpo cillndrico coberto por cutlcula. A parede do corpo e composta por cutlcula, 
epiderme e musculatura circular e longitudinal. O corpo e dividido cm uma regiao anterior curta; um tronco longo e muito 
delgado; e runpequeno opistossoma segmentado (Figura 17.13). As cerdas epidermicas pares estao presentes no tronco e no 
opistossoma. Na extremidade anterior do corpo, um lobo cefalico contem 1 a 260 tentaculos longos (que lembram uma 
“barba”), dependendo da especie. Os tentaculos sao extensoes ocas do celoma com minusculas pinulas. Os tentaculos ficam 
paralelos entre si ate um certo ponto ou por todo o seu comprimento, definindo um espago intertentacular cilindrico para 
dentro do qual sc projetamas pinulas (Figura 17.14). 

Os siboglinideos destacam-se por nao teremboca nem aparelho digestivo, fazendo com que seu modo de nutrigao seja um 
quebra-cabega. Absorvem alguns nutrientes dissolvidos na agua do mar, como glicose, aminoacidos e acidos graxos, atraves 
das pinulas e microvilosidades presentes em sens tentaculos. Entretanto, a maior parte da energia parece ser derivada de uma 
associagao mutualistica com bacterias quimioautdtrofas. Essas bacterias oxidam o sulfato de hidrogenio de modo a fornecer 
energia para produzir compostos organicos a partir de didxido de carbono. Os siboglinidios mantem tais bacterias em um 
6 rgao denominado trofossomo, o qual deriva embriologicamente do mesenteron (quaisquer tragos das porgoes anterior e 
posterior do trato digestivo estao ausentes nos adultos). 

Existe umsistema circulatorio fechado bemdesenvolvido. Os fotorreceptores sao semelhantes aos dos demais anelideos. 


Dentre os animais mais espetaculares encontrados nas comunidades de ressurgencias oceanicas de profundidade do Pacifico (ver Capitulo 38) estao os 
vestimentrferos Riftiapachyptila. Esses animais gigantescos vivem em volta das chamines hidrotermais de profundidade e podem atingir 3 m de comprimento e 5 cm 
de diametro (Figura 17.15). 0 trofossomo dos outros siboglinideos e confinado a parte posterior do tronco, a qual fica enterrada em sedimentos ricos em sulfetos, mas 
0 trofossomo de Riftia ocupa a maior parte de seu grande tronco. Tern um suprimento muito maior de sulfeto de hidrogenio, o suficiente para nutrir seu grande 
corpo, no efiuente das chamines hidrotermais. 
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Os sexos sao separados, com um par de gonadas e um par de gonodutos localizados no troneo. Poucos estudos sobre o 
desenvolvimento foram efetuados sobre esses vermes do mar profundo, mas as pesquisas sugerem que a clivagem e desigual e 
atipica. Pareee ser mais proxima da espiral do que da radial. O desenvolvimento do aparente celoma e esquizoeelico, e nao 
enteroeelico como havia sido deserito originalmente. O embriao larviforme tern cilios, mas e um mau nadador. Provavelmente, 
e carregado pelas correntes de agua ate assentar. 
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Figura 17.13 Diagrama de um siboglinideo tipico. A. Caracteristicas externas. Em vida, o corpo e bem mais 


longo do que mostrado neste diagrama. B. Posigao no tubo. 
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Figura 17.14 Segao transversal da coroa de tentaculos do siboglinideo Lamellisabella. Tentaculos surgem do 
lado ventral da regiao anterior do corpo junto a base do lobo cefalico. Os tentaculos (que podem variar em 
numero nas diferentes especies) definem um espago cilindrico, dentro do qual as pinulas formam um tipo de rede 
de capture de nutrientes. Molecules de alimento podem ser absorvidas no suprimento sanguineo presente nos 


tentaculos e pinulas. 

































Figura 17.15 Lima colonia de vestimentifero gigante (dado Siboglinidae) que vive em uma grande profundidade ao 
lado de chamines hidrotermais ao longo da Fenda de Galapagos, no Oceano Pacifico leste. 

A descoberta, em 2004, de vermes marinhos, do genero Osedax, que se alimentam de ossofoi muito excitante. Esses poliquetas siboglinfdeos cavam ossos de carcagas 
de baleias atraves de urn sistema de "raiz" e usam bacterias endossimbiontes para digerir o osso. 0 sistema de "raiz", que e verde, ramificado e vascularizado, 
desenvolve-se a partir da parte posterior do ovissaco e invade a medula ossea. Alguem poderia pensar se a quantidade de carca^as de baleias seria abundante o 
suficiente para que esse estilo de vida tenha sucesso - de modo surpreendente, elas estao, tipicamente, apenas de 5 a 15 km separadas em regioes costeiras onde 
esses vermes ocorrem. As femeas nao precisam se preocupar em encontrar machos; machos anoes compartilham os tubos das femeas. Como machos e femeas se 
encontram? A determinate do sexo parece ser ambiental, de forma que a larva que assentar sobre uma femea tornar-se-a urn macho. Varias especies desses 
animals vem sendo descobertas, e aspectos surpreendentes de sua biolog la aparecem regularmente na literatura. 

Echiuridae, A familia Echiuridae (Gr. echis, vibora, serpente + oum, cauda, + ida, pi. sufixo) consiste em cerca de 140 
espeeies de vermes marinhos que eseavam no lodo ou areia, vivem em eonehas vazias ou carapa^as de bolaehas-da-praia, ou 
ocupam frestas nas rochas. Sao eneontrados em todos os oceanos - sendo mais comuns nas zonas litoraneas de aguas mais 
quentes, mas alguns sao eneontrados em aguas polares ou sao dragados de profundidades de ate 10.000 m Varlam de 
eomprimento entre alguns millmetros ate 40 ou 50 em 

Os equiuros sao eillndricos e, algumas vezes, lembram a forma de uma salsicha (Figura 17.16). De posi 9 ao anterior a 
boea, existe uma probdscide achatada extenslvel, a qual nao pode ser retralda para dentro do eorpo. Os equiuros podem ser 
ehamados de “vermes-colher”, por eausa da forma da probdscide eontralda em algumas espeeies. O sistema nervoso dos 
equiuros e bem simples, com um cordao nervoso ventral que percorre o eomprimento do tronco e continua dorsalmente para 
dentro da probdscide. A probdscide apresenta um sulco ciliado que leva a boea. Enquanto estao enterrados, a probdscide 
pode se estender por sobre o lodo para explora 9 ao e alimenta 9 ao emdepdsitos (Figura 17.17). Amaioria das especies agrega 
particulas muito pequenas de detritos e as transporta ao longo da probdscide por meio de cilios; as particulas maiores sao 
transportadas por uma combina 9 ao de a 9 ao ciliar e muscular ou apenas por a 9 ao muscular. As particulas indesejadas podem 
ser rejeitadas ao longo da rota ate a boea. A probdscide e curta em algumas formas e longa em outras. Bonellia, que tern 
apenas 8 cm de eomprimento, pode estender sua probdscide ate 2 m 
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Figura 17.16 A. Echiurus, urn equiuro comum nas costas Atlantica e Pacifica da America do Norte. B. 
Anelassorhynchus, urn equiuro do Pacifico tropical. A forma de suas proboscides levou a sua denominagao de 
“vermes-colher”. 

Uma forma comum, Urechis (Gr. oura, cauda + echis, vibora, serpente), tern uma proboscide muito curta e vive em uma 


galeria em forma de U, dentro da qual seereta uma rede mueosa em forma de funil. Bombeia agua atraves da rede, que eaptura 
baeterias e material partieulado fino. Urechis engole periodicamente a rede repleta de alimento. Lissomyema (Gr. lissos, liso 


+ mys, museulo) vive em conchas vazias de gastropodes, onde eonstroi galerias irrigadas pelo bombeamento ritmico de agua e 
se alimenta do detrito e do revestimento organieo da areia e lodo aeumulado durante o proeesso. 

A cutieula e o epitelio, que podem ser lisos ou omamentados com papilas, cobrem a parede musculosa do corpo. O 


celoma e amplo. O trato digestivo e longo e enrolado e termina na extremidade posterior (Figura 17.18). Um par de sacos 


anais pode exeeutar uma fungao exeretora ou osmorreguladora. A maioria dos equiuros, eom excegao de Urechis, tern um 
sistema eireulatorio feehado com sangue incolor, mas contem hemoglobina em eorpusculos eelomieos e eertas eelulas do 
eorpo. Eles tern de um a muitos pares de nelfidios, que funeionam prineipalmente como gonodutos em algumas especies. As 
trocas gasosas provavelmente oeorrem primariamente na porgao final do trato digestivo, o qual e continuamente preenehido e 
esvaziado por uma irrigagao eloacal. Os equiuros nao sao segmentados, mas presume-se que tenham um aneestral segmentado. 
Muitas espeeies mantem as eerdas epidermicas pareadas aneestrais, seja na parte anterior ou como uma fila de eerdas ao 
redor da extremidade posterior (Figura 17.16). 















Figura 17.17 Bonellia (filo Echiura) alimenta-se de detrito. Fica em sua galeria e explora a superficie com sua 
longa proboscide, que coleta particulas organicas e as transporta ao longo de urn sulco ciliado ate a boca. 


Vaso anelar'' 
Cordao nervoso ventral 
Vaso ventral - 


Vesfcula anal 


Cloaca 


Proboscide 



Intestine 


Gonada 


Figura 17.18 Anatomia interna de urn equiuro. 


Em algumas espedes, o dimorfismo sexual e acentuado, sendo a femea muito maior que o macho. Bonellia tern urn dimorfismo sexual extreme, e machos minusculos 
vivem dentro do corpo da femea ou em seu nefrfdio. A determinate do sexo em Bonellia e hem interessante. As larvas livre-nadantes sao indiferenciadas 
sexualmente. Aquelas que assentarem na proboscide de uma femea tornam-se machos (1 a 3 mm de comprimento). Cerca de 20 machos sao encontrados em uma 
unica femea. Larvas que nao entrarem em contato com a proboscide de uma femea se metamorfosearao em femeas. 0 estimulo para o desenvolvimento de machos 
e aparentemente urn hormonio produzido pela proboscide da femea. 

Os sexos sao separados, e as gonadas sao produzidas em regioes especiais do peritonio em eada sexo. Celulas sexuais 
maduras soltam-se da regiao das gonadas e deixam a eavidade do corpo atraves dos nefridios. A fecunda 9 ao e geralmente 
externa. 

A clivagem inicial e os estagios de trocofora sao muito semelhantes aos dos anelideos e sipunculos. O estagio de 
trocofora, que pode durar desde alguns poucos dias ate 3 meses, de acordo com a especie, e seguido de uma metamorfose 
gradual ate a forma vermiforme de um adulto. 

Clado Clitellata 

O clado Clitellata contem as minhocas e seus parentes e as sanguessugas, pertencentes a classe Hirudinida. Os membros desse 
clado compartilham uma estrutura reprodutiva singular, denominada clitelo. O clitelo e um and de celulas secretoras na 
epiderme que aparece na parte exterior no animal como uma faixa de gordura em volta do corpo, mais ou menos no ter^o 
anterior do corpo do animal. O clitelo esta sempre visivel nos oligoquetos, mas, nas sanguessugas, aparece apenas na esta^ao 
reprodutiva. Os membros de Clitellata nao apresentam parapodios, presumivelmente como uma perda evolutiva a partir de um 
ancestral poliqueta. Os clitelados sao animals hermalfoditas (monoicos) com desenvolvimento direto. O jovem desenvolve-se 
dentro de umcasulo secretado pelo clitelo, sem larva trocofora visivel. Vermes emminiatura emergemdos casulos. 

Oligochaeta 

Os oligoquetos nao formam um grupo monofiletico. Mais de 3.000 especies de vermes com um piano corporeo oligoqueto 
ocorrem em uma grande variedade de tamanhos e habitats. Incluem as familiares minhocas e muitas especies que vivem em 
agua doce. A maioria e terrestre ou de agua doce, mas alguns sao parasites, e uns poucos vivem em aguas marinhas ou 













salobras. 

Com poucas exce^oes, os oligoquetos apresentam cerdas, que podem ser longas ou curtas, retas ou curvas, com a ponta 
romba ou afilada, ou organizadas cm feixes ou individualmente. Qualquer que seja o tipo, as cerdas sao menos numerosas em 
oligoquetos do que em poliquetas, eomo sugere o nome da elasse, que signifiea “poueos pelos longos”. As formas aquatieas 
geralmente apresentam cerdas mais longas que as minhoeas terrestres. 

Forma e fun^ao. As prineipais earaeterlstieas do eorpo de um oligoqueto sao descritas eom refereneia as familiares 
minhoeas. As estruturas dos sistemas eireulatorio e excretor deseritas em minhoeas sao tipieas de anelideos em geral, mas os 
sistemas digestivo e nervoso apresentam aspeetos espeeifieos dos oligoquetos. 

As minhoeas, as vezes chamadas de “rastejadores noturnos”, escavam em solos umidos e rieos e, em geral, vivem em 
tuneis ramificados intereoneetados. A especie geralmente estudada em laboratorio e Lumbricus terrestris (L. lubricum, 
minhoea). Seu tamanho varia de 12 a 30 em de eomprimento (Figura 17.19), mas e pequena em compara^ao com formas 
gigantes tropicals cujos 4 mde eorpo podem compreender de 150 ate mais de 250 segmentos. 

As minhoeas normalmente emergem a noite, mas, em tempo umido e ehuvoso, elas fleam proximas a superfleie, 
Ifequentemente eom a boea ou o anus projetando-se para fora de sua galeria. Em climas muito secos, elas podem eavar varies 
metros para dentro da terra, enrolar-se emuma eamara viscosa e tornar-se dormentes. 

As minhoeas usam movimentos peristalticos: as eontra 96 es dos museulos eirculares da extremidade anterior estieam o 
eorpo, empurrando a extremidade anterior para Ifente ate que ela aneore. A aneoragem ocorre eom a oontra 9 ao da musculatura 
longitudinal dos segmentos que estao avante - esses segmentos tomam-se eurtos e largos, empurrando-se eontra as paredes 
laterals da galeria. Quando eles fazem isso, as eerdas projetam-se para fora atraves de pequenos poros localizados na 
euticula. As eerdas eseavam as paredes da galeria de forma a ancorar os segmentos que estao a Ifente; entao, eontra 96 es da 
museulatura longitudinal eneurtam o resto do eorpo, puxando a parte posterior para junto da parte anterior que estava 
aneorada. Conforme as ondas de extensao e eontra 9 ao passam pelo eorpo inteiro, o animal desloca-se, gradualmente, para 
Ifente. 

As cerdas epidermicas pareadas dos oligoquetos estao assentadas emumsaeo dentro da parede do eorpo e movimentadas 
por museulos (Figura 17.20), assimeomo oeorre em poliquetas. No entanto, os oligoquetos nao temparapodios; emvez disso, 
as eerdas estendem-se para fora diretamente da parede do eorpo, em cada segmento. Na maioria das minhoeas, eada segmento 
tern pares de cerdas quitinosas (Figura 17.19C), embora possam oeorrer mais de 100 eerdas por segmento em alguns 
oligoquetos. 

Aristoteles chamava as minhoeas de "intestinos do solo". Uns 22 seculos depois, Charles Darwin publicou suas observagoes no classico A Forma0o de Humus Vegetal 
porMeio daA0o das Minhoeas. Ele mostrou como as minhoeas enriqueeem o solo ao trazerem o subsolo para a superfleie e mistura-lo ao solo de eima. Uma minhoea 
pode ingerir seu proprio peso de solo a eada 24 h, e Darwin estimou que 25 a 44 toneladas de terra seea por heetare passam pelos intestinos das minhoeas 
anualmente, trazendo, dessa forma, potassio e fosforo do subsolo e tambem adieionando produtos nitrogenados ao solo por eonta de seu proprio metabolismo. Elas 
tambem earregam folhas, gravetos e substaneias organieas para dentro de suas galerias e para perto das raizes das plantas. Suas atividades tern uma importaneia 
vital para a aeragao do solo. As visoes de Darwin eram eontrarias as de seus eontemporaneos, que aereditavam que as minhoeas eram danosas as plantas. Todas as 
pesquisas relevantes eonfirmaram amplamente as deseobertas de Darwin, e o manejo de minhoeas e hoje pratieado em muitos palses. 

Nutri 9 ao, A maioria elos oligoquetos e eletritivora. As minhoeas alimentam-se principalmente de materia organiea em 
deeomposi 9 ao, peda 9 os de folhas e vegeta 9 ao, dejetos e materia animal. Depois de ser umedeeido eomseere 96 es produzidas 
na boea, o alimento e levado para dentro por meio da a 9 ao de suc 9 ao de sua faringe museular. O prostomio em forma de labio 
auxilia a manipular e posieionar o alimento. O caleio do solo ingerido junto eomo alimento tende a produzir umnivel elevado 
de ealcio no sangue. As glandulas calciferas localizadas ao longo do esofago seeretam ions calcio para dentro do trato 
digestivo e, desse modo, diminuema conoentra 9 ao de calcio no sangue. As glandulas ealeiferas tambem atuam na regula 9 ao do 
balan 9 o aeidobasieo dos fluidos corporals. 

Ao deixar o esofago, o alimento e armazenado temporariamente em um papo de paredes flnas antes de passar para a 
moela, que moi o alimento em pequenos peda 9 os. Digestao e absor 9 ao ocorremno intestino. A parede do intestino tern uma 


proje^ao dorsal, denominada tiflossole, que aumenta bastante a superflcie de absor^ao e digestao (Figura 17.19C). 

Envolvendo o intestino e vasos dorsals e preenchendo grande parte do tiflossole, existe uma camada de tecido 
cloragogeno amarelado (Gr. chldros, verde + agdge, via de transporte). Esse tecido atua como um centro de slntese de 
glicogenio e lipldios, uma fun 9 ao grosseiramente semelhante a das celulas do flgado. Quando estao cheias de gordura, as 
celulas cloragogenas sao liberadas dentro do celoma, onde flutuam livremente como celulas denominadas eleocitos (Gr. elaio, 
oleo + kytos, vaso oco [celula]), as quais transportam materials ate os tecidos do corpo. Os eleocitos podem passar de um 
segmento para outro e acumular-se em volta de ferimentos e areas cm regenera 9 ao, onde se rompem e liberam seu conteudo no 
celoma. As celulas cloragogenas tambem atuam na excre 9 ao. 

Circula 9 ao e respira 9 ao. Os anelldeos tern um sistema duplo de transporte; o fluido celomico e um sistema circulatorio 
fechado. O alimento, as excretas e os gases respiratorios sao transportados tanto pelo fluido celomico como pelo sangue em 
graus variaveis. O sangue circula emum sistema fechado de vasos, que inclui um sistema de capilares localizados nos tecidos. 
Cinco troncos sanguineos principais percorremo comprimento do corpo. 

Um vaso dorsal unico corre sobre o canal alimentar desde a faringe ate o anus. E um orgao bombeador, com valvulas, e 
funciona como um cora 9 ao verdadeiro. Esse vaso recebe sangue de vasos localizados na parede corporal e no trato digestivo 
e bombeia esse sangue emdire 9 ao anterior para dentro de cinco pares de arcos aorticos. Afun 9 ao dos arcos aorticos e manter 
a pressao sanguinea estavel dentro do vaso ventral. 
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Figura 17.19 Anatomia da minhoca. A. Caracteristicas externas, em vista lateral. B. Estrutura interna da porgao 


anterior da minhoca. C. Segao transversal generalizada passando pela regiao posterior do clitelo. D. Porgao da 


epiderme, mostrando celulas sensoriais, glandulares e epiteliais. 























Figura 17.20 Cerdas com sua musculatura de ligagao, mostrando a relagao com estruturas adjacentes. As 
cerdas perdidas com o uso sao substituidas por novas, que se desenvolvem a partir de celulas produtoras (saco 
setigero). 

Umvaso ventral unico funciona como uma aorta. Recebe o sangue dos arcos aorticos e o leva ate o cerebro e para o 
resto do corpo, suprindo os vasos segmentares para a parede, os nefrldios e trato digestivo. 

O sangue contem celulas ameboides incolores e o pigmento respiratorio hemoglobina (Capltulo 31) dissolvido. O sangue 
de alguns anelldeos pode center outros pigmentos respiratorios, exceto a hemoglobina, como registrado anteriormente. 

As minhocas nao tern orgaos respiratorios especiais, e as trocas gasosas ocorrem atraves de sua pele umida. 

Excre^ao, Cada segmento (exceto os tres primeiros e o ultimo) apresenta umpar de metanefridios. Cada metanefrldio ocupa 
parte de dois segmentos adjacentes (Figura 17.21). Um funil ciliado, o nefrostoma, posiciona-se anteriormente a um septo 
intersegmentar e dirige-se a um pequeno tubulo ciliado que atravessa o septo ate o segmento logo atras, onde se conecta com a 
parte principal do nefrldio. Varias voltas complexas de tamanho progressivamente maior compoem o ducto nefridiano, que 
termina emuma estrutura em forma de bexiga, que leva a uma abertura, o nefridioporo. O nelfidioporo se abre para fora perto 
da fileira ventral de cerdas. Por meio de cllios, as excretas do celoma sao carregadas para dentro do nefrostoma e do tubulo, 
onde se juntam a sals e excretas organicas transportadas por capilares sangulneos na parte glandular do nefrldio. As excretas 
sao liberadas no exterior atraves dos nefridioporos. 



Figura 17.21 Nefrldio de uma minhoca. As excretas sao carregadas para dentro do nefrostoma ciliado de um 
segmento, passam pelas voltas do nefrldio e sao expelidas pelo nefridioporo do segmento seguinte. 

Os oligoquetos aquaticos excretam amonia; terrestres geralmente excretam ureia, que e bem menos toxica. Lumbricus 
produz as duas, sendo o nivel de ureia dependente, de certo modo, das condigoes ambientais. Tanto a ureia como a amonia sao 

















produzidas pelas celulas cloragogenas, que podem soltar-se e entrar diretamente nos metanefridios; ou sens produtos podem 
ser transportados pelo sangue. Algumas excretas nitrogenadas sao eliminadas atraves da superficie do corpo. 

Os oligoquetos sao principalmente animais de agua doce e, mesmo as formas terrestres, como as minhocas, so conseguem 
existir em um ambiente umido. A osmorregula^ao e uma fun 9 ao da parede do corpo e dos nelfidios, assim como pelo trato 
digestivo e poros dorsals. Lumbricus ganhara peso se eoloeado emagua e perdera peso se colocado novamente no solo. O sal 
e a agua podem passar atraves do tegumento e, aparentemente, os sals por transporte ativo. 

Sistema nervoso e orgaos dos sentidos, O sistema nervoso das minhoeas (Figura 17.22) consiste emum sistema central e 
nervos perifericos. O sistema central reflete o padrao tlpico anelidiano; um par de ganglios cerebrals (o “cerebro”), 
loealizado sobre a faringe; umpar de conectivos, que eireundam a faringe e coneetam o cerebro ao primeiro par de ganglios 
do eordao nervoso; um cordao nervoso ventral solido, verdadeiramente duplo, percorre longitudinalmente o assoalho do 
eeloma ate o ultimo segmento; e umpar de ganglios fundidos no cordao nervoso emcada segmento. De eada par de ganglios 
fundi dos, saem nervos que se direcionam para as estruturas do eorpo, que contemtanto fibras sensoriais como motoras. 



Figura 17.22 Porgao anterior da minhoca e seu sistema nervoso. Observe a concentragao de terminagoes 
sensoriais nessa regiao. 

Celulas neurossecretoras foram encontradas no cerebro e nos ganglios de oligoquetos, e tambem em poliquetas. Tern 
fungao endocrina e seeretam neurormonios relaeionados com a regulagao da reprodugao, das caracteristicas sexuais 
secundarias e da regeneragao. 

Para efetuar movimentos rapidos de fuga, a maior parte dos anelideos tern de um a varies axonios muito longos, 
denominados axonios glgantes (Figura 17.23) ou fibras gigantes, localizados no cordao nervoso ventral. Seu grande diametro 
aumenta a velocidade de transmissao (ver Capitulo 33) e permite que ocorram eontragoes simultaneas da musculatura de 
varies segmentos. 

Na fibra gigante mediana dorsal de Lumbricus, que tern um diametro de 90 a 160 [im, foi estimada uma velocidade de condugao de 20 a 45 m/s, muitas vezes mais 
rapido que nos neuronios normals dessa especie. Isso tambem e muito mais rapido do que nas fibras gigantes de poliquetas, provavelmente porque, em minhocas, 
as fibras gigantes estao envoltas em uma camada de mielina, que permitem um isolamento. 

Orgaos dos sentidos simples estao distribuidos por todo o corpo. As minhocas nao tern olhos, mas sao dotadas de 
diversos fotorreceptores em forma de lente em sua epiderme. A maioria dos oligoquetos e fototatil negativa a luz forte, mas 
fototatil positiva a luz Ifaca. Muitos orgaos sensoriais unicelulares estao bem distribuidos na epiderme. No prostomio, o que 
se supoe serem quimiorreceptores e o que ha de mais numeroso. No tegumento, existem diversas terminagoes nervosas, as 
quais provavelmente temnatureza tatil. 

Comportamento geral. As minhoeas estao entre as criaturas mais indefesas que existem, mas, mesmo assim, sua abundaneia e 
ampla distribuigao indicam que conseguem ser bem-sueedidas. Embora nao tenham nenhum orgao sensorial especializado, sao 
















sensiveis a muitos estimulos. Reagem positivamente a um estimulo mecanico, quando esse estimulo e moderado, e 
negativamente a um estimulo forte (eomo uma pisada forte ao lado delas), que as faz recuar rapidamente para suas tocas. 
Reagem a luz, a qual evitam, a nao ser que seja muito tfaca. As respostas quimicas auxiliam esses animais a eseolherem o 
alimento. 

As respostas quimicas, assim eomo as respostas tateis, sao muito importantes para as minhocas. Bias nao necessitam 
apenas analisar o conteudo organico do solo a procura de alimento, eomo tambem devem sentir sua textura, acidez e conteudo 
de calcio. 

Experimentos mostraram que as minhocas tern alguma capacidade de aprendizado. Podem ser ensinadas a evitar um 
cheque eletrico e, assim, desenvolver um reflexo de associa 9 ao. Darwin acreditava que as minhocas tinham uma grande 
inteligencia, uma vez que elas puxavam folhas para dentro de suas galerias pela extremidade mais estreita, a forma mais 
simples de carregar um objeto cm forma de folha para dentro de umburaco estreito. Darwin afirmava que a apreensao das 
folhas pelas minhocas nao acontecia eomo resultado de uma manipula 9 ao ao acaso ou por sorte, mas era uma a 9 ao deliberada. 
No entanto, as investiga 96 es desde o tempo de Darwin mostraram que o processo esta mais na linha da tentativa e erro, uma 
vez que as minhocas Ifequentemente agarramuma folha varias vezes antes de conseguirempega-la da forma correta. 
Reprodu 9 ao e desenvolvimento. As minhocas sao monoicas (hermafroditas); cada animal possui tanto orgaos masculinos 
quanto femininos (ver Figura 17.19B). EmLumbricus, os sistemas reprodutores estao presentes nos segmentos 9 a 15. Dois 
pares de pequenos testiculos e dois pares de fimis espermaticos estao envoltos por tres pares de grandes vesiculas seminais. 
Os espermatozoides imaturos produzidos nos testiculos amadurecem nas vesiculas seminais, passam, entao, para os fimis 
espermaticos e dai, atraves dos ductos espermaticos, atingem os poros genitais masculinos localizados no segmento 15, por 
onde sao expulsos durante o acasalamento. Os ovulos sao eliminados por um par de pequenos ovarios na cavidade celomatica, 
onde sao transportados pelos funis ciliados dos ovidutos ate o exterior, saindo pelos poros genitais femininos localizados no 
segmento 14. Dois pares de receptaculos seminais, localizados nos segmentos 9 e 10, recebem e armazenam os 
espermatozoides recebidos do parceiro sexual durante o acasalamento. 



Celula sensorial (receptor) 


Musculo (efetor) 


Figura 17.23 Porgao do cordao nervoso de uma minhoca, mostrando o arranjo de arco reflexo simples {em 
primeiro piano; ver tambem Capitulo 33) e as tres fibres dorsais gigantes adaptadas para a execugao de 
reflexes rapidos e movimentos de fuga. O rastejamento regular envolve uma sucessao de agoes reflexes, e o 
esticar de um segmento estimula o alongamento do proximo. Os impulses sao transmitidos muito mais 
rapidamente nas fibres gigantes do que nos nerves normais, de mode que todos os segmentos podem se contrair 










simultaneamente quando for necessario recolher-se rapidamente para dentro de uma galeria. 

A reprodu 9 ao das minhocas pode ocorrer durante todo o ano desde que condi 96 es climaticas quentes e umidas ocorram 
durante a noite (Figura 17.24). Durante o acasalamento, as minhoeas estendem sua extremidade anterior para fora de suas 
galerias, fazendo com que suas superficies ventrais se encontrem (Figura 17.24). Suas superficies sao mantidas unidas por 
meio do muco secretado pelo clitelo (L. clitellae, albarda) e por cerdas ventrais especiais, as quais penetram no corpo do 
parceiro nas regioes de contato. Depois de serem liberados, os espermatozoides caminham ate os receptaculos seminais da 
outra minhoca, atraves de sens sulcos seminais. Depois do acasalamento, cada minhoca primeiramente secreta um tubo mucoso 
e, depois, uma forte cinta de aspecto quitinoso, formando um casulo em volta de seu clitelo. Enquanto o casulo vai caminhando 
para Ifente, os ovos provenientes do oviduto, a albumina produzida por glandulas da pele e os espermatozoides do parceiro 
(que estavam armazenados nos receptaculos seminais) vao sendo lan 9 ados no casulo. Assim, a fecunda 9 ao dos ovulos ocorre 
dentro do casulo. Quando o casulo escorrega para fora da extremidade anterior da minhoca, suas extremidades se fecham, 
produzindo um corpo selado com formato de limao. A embriogenese ocorre dentro do casulo, e a forma que nasce do ovo e 
uma minhoca jovem semelhante ao adulto. Desse modo, o desenvolvimento e direto, sem metamorfose. Os jovens nao 









desenvolvem um clitelo ate que atinjama maturidade sexual. 
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Figura 17.24 Acasalamento de minhocas e formagao do casulo. A. Inseminagao mutua; os espermatozoides 



vindos do poro genital (segmento 15) percorrem os sulcos seminais ate chegarem nos receptaculos seminais 

















(segmentos 9 e 10) de cada parceiro. B e C. Depois que as minhocas se separam, o clitelo primeiramente 
secreta um tubo mucoso e, depois, uma cinta forte, que forma o casulo. O casulo em desenvolvimento caminha 
para frente de mode a receber os ovos do oviduto e os espermatozoides dos receptaculos seminais. D. Quando o 
casulo escorrega para fora da extremidade anterior do corpo, suas extremidades sao fechadas e seladas. E. O 
casulo e depositado proximo da entrada da galeria. F. Minhocas jovens emergem em 2 a 3 semanas. G. Duas 
minhocas durante o acasalamento. Suas extremidades anteriores estao voltadas em sentidos opostos, enquanto 
suas superficies ventrais sao mantidas unidas por meio de faixas mucosas produzidas pelos clitelos. 

Oligoquetos representatives. Os oligoquetos de agua doce sao geralmente menores e com cerdas mats conspicuas do que as 
minhocas. Sao mais moveis que estas e tendema apresentar orgaos sensoriais mais bemdesenvolvidos. Amaioria e de formas 
bentonicas que rastejam sobre o subsbato ou escavam no lodo mole. Os oligoquetos aquaticos sao uma importante fonte de 
alimento para peixes. Uns poucos sao ectoparasitos. 

Alguns dos oligoquetos de agua doce mais comuns incluem os representantes dos generos Aeolosoma (Gr. aiolos, de 
rapido movimento + soma, corpo) (Figura 17.25B), com 1 mm de comprimento; Stylaria (Gr. stylos, pilar), com 10 a 25 mm 
de comprimento (Figura 17.25 A); e Dew (Gr. dere, pesco 90 ou garganta), com 5 a 10 mmde comprimento (Figura 17.25D). A 
Tubifex (L. tubus, tubo + faciens, fazer) (Figura 17.25C) comum de 30 a 40 mm de comprimento e avermelhada e vive com 
sua cabe 9 a no lodo no fundo de lagos, e sua cauda ondulando na agua. Tubifex e um hospedeiro necessario no ciclo de vida de 
Myxobolus cerebralis, umparasito que causa uma doen 9 a muito seria, denominada doen 9 a do corropio, nas butas-arco-iris da 
America do Norte. Alguns oligoquetos, como Aeolosoma, podem formar cadeias assexuadas de zooides originados por fissao 
transversa (Figura 17.25B). 




Figura 17.25 Alguns oligoquetos de agua doce. A. Stylaria tern um prostomio que se projeta com uma longa 
tromba. B. Aeolosoma usa os cilios em volta de sua boca para varrer particulas alimentares para dentro, e pode 
gerar novos individuos assexuadamente, por brotamento. C. Tubifex vive de cabega para baixo dentro de longos 
tubes. D. Dero apresenta branquias anais ciliadas. 

Classe Hirudinida \ Sanguessugas. A classe Hirudinida e dividida em bes ordens; Hirudinea, as sanguessugas 





“verdadeiras”, e duas outras ordens que merecem ser mencionadas aqui porque seus membros sao intermediarios 
morfologicos entre oligoquetos e as sanguessugas verdadeiras (Figura 17.1). Os oligoquetos tern um numero variavel de 
segmentos, os segmentos tern eerdas, e nao ha ventosas no eorpo. As sanguessugas verdadeiras tern 34 segmentos, 
eompletamente sem eerdas, e uma ventosa anterior e uma posterior. Os membros da ordem Acanthobdellida tern 27 segmentos, 
eerdas nos eineo primeiros segmentos e uma ventosa posterior. Os membros da ordem Branehiobdellida tern 14 ou 15 
segmentos sem eerdas e uma ventosa anterior. Os branquiobdelideos sao comensais ou parasites de lagostins. Daqui em 
diante, o termo “sanguessuga” sera usado para nos referirmos aos membros da ordem Hirudinea. 

As sanguessugas oeorrem prefereneialmente em habitats de agua doee, umas poueas sao marinhas, e algumas ate mesmo 
adaptaram-se a vida terrestre em loeais quentes e umidos. Sao mais abundantes em paises tropieais do que nas zonas 
temperadas. 

A maioria das sanguessugas tern de 2 a 6 cm de comprimento, mas algumas, incluindo as especies “medicinais”, atingem 
20 cm A mais gigante de todas pertence ao genero Haementeria (Gr. haimateros, sanguinea) (Figura 17.26), vive na 
Amazonia e atinge 30 cm 



Figura 17.26 A maior sanguessuga do mundo, Haementeria ghilianii, sobre o brago do Dr. Roy K. Sawyer, que a 
descobriu na Guiana Francesa, na America do Sul. 

As sanguessugas sao geralmente achatadas dorsoventralmente e exibem uma grande variedade de padroes e coloridos: 
preto, marrom, vermelho ou verde-oliva. Muitas sanguessugas vivem como carnivoras e predam pequenos invertebrados; 
algumas sao parasitas temporarias; e algumas permanentes, nunca abandonando seus hospedeiros. Algumas sanguessugas 
atacamos seres humanos e sao umincomodo para entusiastas de atividades externas. 

As sanguessugas sao hermafroditas e tern um clitelo, que aparece apenas durante a estagao reprodutiva. O clitelo secreta 
umcasulo para recepgao dos ovos. 

Forma e fun^ao, Ao contrario dos outros anelideos, as sanguessugas tern um numero fixo de segmentos, mas aparentam ter 
muito mais, uma vez que cada segmento temsulcos transversais que formamaneis superficiais (Figura 17.27). 

As sanguessugas nao tern compartimentos celomicos distintos. Comexcegao de uma especie, os septos desapareceram e a 








cavidade celomatica e preenchida com tecido conjuntivo e um sistema de espa^os denominados lacunas. As lacunas 
celomaticas formamum sistema regular de canals preenchidos por fluido celomico, que pode servir, emalgumas sanguessugas, 
como um sistema eirculatorio auxiliar. 

As sanguessugas sao mais altamente especializadas do que os oligoquetos. Perderam as cerdas usadas pelos oligoquetos 
na locomo^ao e desenvolveram ventosas usadas para se fixar enquanto sugam sangue (seu trato digestivo e espeeializado no 
armazenamento de grandes quantidades de sangue). Amaioria das sanguessugas rasteja exeeutando movimentos de eambalhota 
eom 0 eorpo, aderindo uma das ventosas e, depois, a outra, e puxando o eorpo ao longo da superfieie. As sanguessugas 
aquatieas nadam eom um graeioso movimento ondulatorio. 
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Figura 17.27 Estrutura de uma sanguessuga, Placobdella. A. Aparencia externa, em vista dorsal. B. Estrutura 
interna, em vista ventral. 

Nutri^ao, As sanguessugas sao popularmente eonsideradas parasites, mas muitas sao predadoras. A maioria das especies de 
agua doce inelui predadores ativos ou detritlvoros equipados eom uma proboscide, que pode estender-se para ingerir 
pequenos invertebrados ou tirar sangue de vertebrados de sangue frio. Algumas podem for^ar a faringe ou proboscide para 
dentro de teeidos moles, como as branquias de peixes. Algumas sanguessugas terrestres alimentam-se de larvas de insetos, 
minhoeas e lesmas, as quais seguram com sua ventosa oral enquanto usam sua forte faringe sugadora para ingerir o alimento. 
Outras formas terrestres esealam arbustos ou arvores a proeura de vertebrados de sangue quente, eomo aves ou mamlferos. 

Amaioria das sanguessugas alimenta-se de fluidos. Muitas preferemalimentar-se de fluidos teciduais e sangue bombeado 
de feridas abertas. Algumas sanguessugas de agua doce sao verdadeiras sugadoras de sangue, alimentando-se em gado, 
eavalos, humanos e outros mamlferos. As sugadoras de sangue verdadeiras, que ineluem a ehamada sanguessuga medicinal 
Hirudo medicinalis (L. hirudo, uma sanguessuga) (Figura 17.28), templacas eortantes ou “mandibulas” quitinosas para cortar 
apele rigida. As glandulas salivares secretamum anestesico, assimcomo enzimas anticoagulantes (ver Capitulo 32). Algumas 
sanguessugas parasitas deixam seus hospedeiros apenas durante a esta 9 ao reprodutiva, e eertas parasitas de peixes sao 
permanentes, depositando seus casulos em seu peixe hospedeiro. No entanto, mesmo as sanguessugas sugadoras de sangue 
raramente permaneeem em seu hospedeiro por um longo periodo de tempo. 




Por varies seculos, as "sanguessugas medicinais" [Hirudo medicinalis) foram usadas para sangrias por causa da ideia equivocada de que uma serie de distiirbios e 



















febres era causada por urn excesso de sangue. Uma sanguessuga medindo 10 a 12 cm de comprimento pode atingir urn tamanho muito maior quando estiver 
distendida com sangue, e a quantidade de sangue que pode sugar e consideravel. A coleta e a cultura de sanguessugas em lagosforam praticadas na Europa em 
escala comercial durante o seculo 19.0 poema The Leech-Gatherer ["0 coletor de sanguessugas"], de W. Wordsworth, foi baseado nesse uso de sanguessugas. 

As sanguessugas estao sendo novamente utilizadas na medicina. Quando dedos da mao ou do pe e orelhas sao amputados, os microcirurgioes conseguem 
reconectar arterias, mas nem todas as veias mais finas. As sanguessugas sao usadas para aliviar a congestao ate que as veias consigam crescer novamente no 
apendice em recuperagao. 



Figura 17.28 Hirudo medicinalis alimentando-se de sangue em urn brago humane. 


Respira^ao e excre^ao. As trocas gasosas ocorrem exclusivamente atraves da pele, exceto em algumas sanguessugas de 
peixes, que tembranquias. Existem 10 a 17 pares de nefrldios, alemde eelomoeitos e eertas celulas espeeializadas adieionais 
que tambem podem estar envolvidas emfungoes exeretoras. 

Sistemas nervoso e sensorial. As sanguessugas tern dois “eerebros”: um anterior, eomposto por seis pares de ganglios 
fundidos (que formamumanel emvolta da faringe), e outro posterior, eomposto por sete pares de ganglios fundidos. Vmte e 
um pares adieionais de ganglios segmentares oeorrem ao longo do eordao nervoso duplo. Alem das terminagoes nervosas 
sensoriais livres e eelulas fotorreeeptoras presentes na epiderme, existe uma linha de orgaos sensoriais, denominados 
sensilas, localizada no anulo eentral de eada segmento. Oeelos em forma de tagas pigmentares tambem estao presentes em 
muitas espeeies. 

Classificagao do filo Annelida 

Os anelfdeos sao formas vermiformes que compartilham um ancestral segmentado com cerdas epidermicas pareadas. A classifica^ao esta baseada na morfologia 
com foco na presen^a de parapodios e muitas cerdas nas poliquetas e na ausencia de parapodios e uma redu^o das cerdas nos oligoquetos e nas sanguessugas. 
Uma vez que oligoquetos e hirudmeos (sanguessugas) tern clitelo, esses dois grupos sao frequentemente posicionados sob a denominagao Clitellata, e seus 
membros sao chamados clitelados. 

Aneh'deos basais. Os anelfdeos que divergem dos ancestrais recentes mais comuns dos anelideos antes dos ancestrais dos Pleistoannelida. Exempio: 
Chaetopterus. 

Pleistoannelida. Anelideos marinhos, terrestres e de agua doce, maioria com corpos segmentados. 

Errantia. Poliquetas que circulam livremente (Gt. polys, muitos+cMe, longo pelo). Maioria marinha; cabe^a distinta, com olhosetentaculos; maioria dos 
segmentos com parapodios (apendices laterals) com tufos compostos por muitas cerdas; clitelo ausente; geralmente com sexos separados; gonadas transitorias; 
brotamento assexuado em alguns; larva trocofora geralmente presente. Exemplos: Nereis, Aphrodita, Glycera. 

Sedentaria. Anelideos sedentarios, incluindo os poliquetas que vivem em tubos e em tocas, bem como membros dos Clitellata (oligoquetos e sanguessugas 
com um clitelo em alguma fase do cicio de vida). Exemplos com um piano corporal do poliqueta: Arenicola, Amphitrite e Riftia; exemplos com um piano corporal 
nao segmentado: Urechis e Bonellia. Os animais dos Clitellate com um piano corporal dos oligoquetos tern segmentado conspicua; niimero variavel de segmentos; 
poucas cerdas por segmento; sem parapodios; cabe^a ausente; celoma ampio e geralmente dividido por septos intersegmentares; hermafroditas; 
desenvolvimento direto, sem larva; principalmente terrestres e de agua doce. Exemplos: Lumbricus, Stylaria, Aeolosoma, Tubifex. 

Classe Hirudinida (L. hirudo, sanguessuga + ida, sufixo plural): sanguessugas. Corpo com um niimero fixo de segmentos (normalmente 34; 15 ou 27 em 










alguns grupos) com muitos anulos; ventosa oral e ventosa posterior geralmente presentes; clitelo presente; sem parapodios; cerdas ausentes (exceto em 
Acanthobdellida); celoma firmemente preenchido com tecido conjuntivo e musculatura; desenvolvimento direto; hermafroditas; terrestres, de agua doce e 
marinhos. Exemplos: Hirudo, Placobdella, Macrobdella. 


As sanguessugas sao muito sensfveis a estfmulos associados a presenga de uma presa ou urn hospedeiro. Sao atrafdas ou tentaraofixar-se a urn objeto besuntado com 
substancias apropriadas do hospedeiro, como escamas de peixes, secretes oleosas ou suor. As especies que se alimentam de sangue de vertebrados sao atrafdas 
pelo calor; representantes tropicais terrestres da famflia Haemadipsidae vao convergir para uma pessoa que permanecer parada em determinada posi^o. 

Reprodu^ao, As sanguessugas sao hermafroditas, ocorrendo fecunda 9 ao cruzada durante o aeasalamento. Os espermatozoides 
sao transferidos por um penis ou por impregna 9 ao hipodermica (um espermatoforo e eliminado por um animal e penetra a pele 
do outro). Depois do aeasalamento, o elitelo secreta um casulo que recebe os ovulos e os espermatozoides. As sanguessugas 
podem enterrar seus casulos no lodo, aderi-los a objetos submersos ou, emespeeies terrestres, coloea-lo emsolo eneharcado. 
O desenvolvimento e semelhante ao de oligoquetos. 

Circiila 9 ao. O eeloma das sanguessugas reduziu-se eom a invasao de tecido conjuntivo e, em algumas especies, com a 
prolifera 9 ao do tecido cloragogeno, de maneira a formar um sistema de seios e canais celomicos. Algumas ordens de 
sanguessugas retem um sistema circulatorio tipico de oligoquetos, e, nesses casos, os seios celomicos atuam como um sistema 
sanguineo vascular auxiliar. Em outras ordens, os vasos sanguineos tradicionais estao ausentes e o sistema de seios celomicos 
forma o unico sistema sanguineo vascular. Nessas ordens, a contra 9 ao de certos canais longitudinais provoca a propulsao do 
sangue (o equivalente do fluido celomico). 

FILO SIPUNCULA 

O filo Sipuncula (L. sipunculus, pequeno silao) consiste em cerca de 250 especies de vermes marinhos bentonicos, habitando 
desde regioes entremares ate profundidades de mais de 5.000 m. Vivem de modo sedentario dentro de galerias em lodo ou 
areia, dentro de conchas vazias de caramujos, dentro de fendas em corals, ou entre a vegeta 9 ao. Algumas especies consfroem 
suas proprias galerias rochosas por a 9 ao quimica e talvez mecanica. A maioria das especies esta restrita as zonas tropicais. 
Alguns sao animais minusculos e delgados, mas a maioria mede 3 a 10 cm de comprimento. Alguns sao conhecidos pelo nome 
popular “vermes-amendoim” por poderem se contrair, quando perturbados, tomando a forma de uma casca de amendoim 
(Figura 17.29). 

Os sipunculos nao tern segmenta 9 ao nem cerdas. Sao mais facilmente reconhecidos por causa do introverte, ou 
proboscide, delgado e refratil, o qual fica, rapida e continuamente, entrando e saindo da extremidade anterior. As paredes do 
tronco sao musculares. Quando o introverte e evertido, a boca flea visivel e seu apice esta circundado por uma coroa de 
tentaculos ciliados. Pouco se sabe sobre os detalhes da alimenta 9 ao dos sipunculos. Algumas especies parecem alimentar-se 
de depositos ou ser detritivoras, enquanto outras parecem ser suspensivoras. Parte da nutri 9 ao tambempode vir de compostos 
organicos dissolvidos tornados diretamente da coluna d’agua. Sipunculos nao perturbados geralmente estendema extremidade 
anterior para fora de suas galerias ou esconderijos e esticam seus tentaculos para explora 9 ao e alimenta 9 ao. A materia 
organica coletada pelo muco dos tentaculos e transportada ate a boca por a 9 ao ciliar. O introverte estende-se pela pressao 
hidrostatica produzida pela contra 9 ao dos musculos da parede do corpo contra o fluido celomico. O lumen dos tentaculos 
ocos nao se conecta ao celoma, mas, sim, a um ou dois sacos de compensa 9 ao, tubulares e em fundo cego, localizados ao 
longo do esofago (Figura 17.30). Esses sacos recebemo fluido dos tentaculos quando o introverte esta refraido. Aretra 9 ao e 
efetuada por musculos retratores especiais. A superftcie do introverte e frequentemente rugosa, por conter espinhos, ganchos 
oupapilas. 
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Figura 17.30 Estrutura interna de Sipunculus. 

Existe um amplo celoma preenchido com fluido e atravessado por musculatura e fibras de tecido conjuntivo. O trato 
digestive e um tube longo que se dobra sobre si mesmo, formando um U, e termina em um anus loealizado proximo a base do 
introverte (Figura 17.30). Umpar de nefridios grandes abre-se ao exterior para expelir os ameboeitos eelomicos repletos de 
excretas; os nefridios tambem atuam como gonodutos. Nao existe um sistema cireulatorio nem respiratorio, mas o fluido 
eelomieo contem eorpuseulos vermelhos eom um pigmento respiratorio, a hemeritrina, usada no transporte de oxigenio. As 
frocas gasosas parecem ocorrer principalmente atraves dos tentaeulos e do introverte. O sistema nervoso e eomposto por um 
ganglio eerebral bilobado, loealizado logo atras dos tentaeulos, e um eordao nervoso ventral que se estende pelo eomprimento 
do animal. 

Comapenas algumas exeegoes, os sexos sao separados. Nao existem gonadas permanentes, e os ovarios e os testieulos se 
desenvolvem sazonalmente no teeido conjuntivo que eobre as origens de um ou mais dos museulos retratores. As celulas 
sexuais sao liberadas atraves dos nefridios. A forma larval e geralmente uma troeofora. A reprodugao assexuada tambem 















ocorre por fissao transversa, a quinta parte posterior do genitor sofre uma oonstri 9 ao e se separa, tornando-se um novo 
individuo emalgumas espeeies. 

SIGNIFICADO EVOLUTIVO DE UM CELOMA E DO METAMERISMO 

Os zoologos elassieos levantaram a hipotese da homologia do eeloma e do metamerismo nos animais e buscaram expliea^oes 
gerais sobre eada earaetere. A sistematiea atual rejeitou a hipotese da homologia em ambos os easos. O eeloma pareee ter 
evoluido independentemente nos protostomios e deuterostomios - presumimos isso por eausa da forma 9 ao por diferentes 
metodos emeada grupo. Aparentemente, o metamerismo surgiu de forma isolada tres vezes, uma nos deuterostomios, uma nos 
protostomios Eedysozoa e uma nos protostomios Lophotroehozoa. Diseutimos aqui o signifieado da evolu 9 ao de um eeloma e 
do metamerismo nos lofotroeozoarios. 

Ainda nao foi proposta nenhuma explioa 9 ao plenamente satisfatoria para a origem da segmenta 9 ao e do eeloma, embora o 
assunto tenha estimulado muita espeoula 9 ao e debate. Todas as expliea 96 es elassieas reeeberam argumentos importantes 
eontrarios a elas, e mais de uma pode estar eorreta, ou nenhuma delas, eomo sugere R. B. Clark.* Clark ressaltou o signifieado 
evolutivo e funeional dessas earaeteristioas. Argumentou enfatieamente que o valor adaptativo de um eeloma era servir eomo 
umesqueleto hidrostatico emum animal eseavador. Desse modo, a oontra 9 ao museular de uma parte do animal poderia atuar 
antagonieamente nos museulos de outra parte eom a transmissao da for 9 a de eontra 9 ao atraves de um volume eonstante feehado 
de fiuido no eeloma. 

Embora a fun 9 ao original do eeloma possa ter servido para faeilitar a eseava 9 ao no substrata, algumas outras vantagens 
surgiram em deeorreneia para seus possuidores. Por exemplo, o fiuido eelomieo pode ter atuado eomo um fiuido eireulatario 
para transporte de nutrientes e exeretas, fazendo eom que fosse desneeessario o animal apresentar um grande numero de 
eelulas-fiama distribuidas por todos os teeidos. Os gametas poderiam ser armazenados em um eeloma espa 90 S 0 , permitindo 
uma libera 9 ao simultanea por parte de todos os individuos da popula 9 ao (aumentando, dessa maneira, as ehanees de 
feeunda 9 ao). Tal libera 9 ao sineroniea de gametas pode ter levado a sele 9 ao de um maior eontrole nervoso e endoerino. Nos 
lofotroeozoarios, o tamanho do eeloma varia e muitos taxons nao sao segmentados. Os anelideos e os moluseos temprogramas 
de desenvolvimento muita semelhantes que resultam em uma larva troeofora, mas a troeofora dos anelideos desenvolve uma 
serie de segmentos enquanto vai ereseendo, enquanto a troeofora dos moluseos nao eresee desse modo (ver discussao no 
Capitulo 16). 

E possivel que todos os metazoarios bilateralmente simetrieos tenham eompartilhado um aneestral segmentado e que os 
genes dessa segmenta 9 ao tenham sido suprimidos na maioria das linhagens, mas estudos preliminares sobre os detalhes de 
eomo os segmentos se formam (eontrole genetico e sinaliza 9 ao quimiea) nos diferentes filos nao dao suporte a essa hipdtese.^ 
Em vez disso, as evideneias atuais dao suporte a hipdtese de que a segmenta 9 ao apareeeu independentemente multiplas vezes. 

A vantagem seletiva de possuir um eorpo segmentado entre os anelideos pareee basear-se em uma efieieneia de 
eseava 9 ao propieiada pela mudan 9 a de forma dos eompartimentos eelomieos individuais do esqueleto hidrostatieo. 
FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 
Filogenia 

Os anelideos e moluseos eompartilham muitas earaeteristicas do desenvolvimento, de modo que muitos bidlogos presumem 
que sejam intimamente relaeionados, talvez taxons-irmaos. No entanto, as earaeteristioas de desenvolvimento oompartilhadas 
tern grande ohanoe de ser uma reten 9 ao das earaeteristioas anoestrais de protostomios dos lofotroeozoarios. 

Os vermes pogondforos e vestimentiferos ja foram posioionados fora do filo Annelida, mas foram reinterpretados eomo 
membros dos Sedentaria e estao hoje posioionados no olado Siboglinidae dentro desse grupo. Somente uma pequena parte do 
eorpo dos siboglinideos e segmentada. Como os sibloglinideos, os equiuros sao agora oonsiderados membros de Sedentaria. 
As oerdas estao presentes, mas a segmenta 9 ao foi perdida. Existem estruturas seriadas repetidas, eomo os ganglios do oordao 
nervoso e glandulas muoosas nas larvas de equiuros, e nelfidios repetidos de forma seriada nos equiuros adultos. Algumas 
espeeies apresentam ganglios metamerieos na forma adulta. A presen 9 a de eerdas epidermieas pares em algumas espeeies de 
equiuros da um forte suporte para posieionar equiuros dentro de Annelida. Uma analise filogenetiea reeente eoloca os 
equiuros prdximos dos poliquetas eapitelideos; os dois taxons vivememsedimentos. 

O posieionamento de Sipuneula e eontroverso. Os sipuneulos nao sao metamerieos e nao tern oerdas. O desenvolvimento 


larval e semelhante ao dos anelldeos, moluscos e equiuros. A forma 9 ao de nervos segue um padrao metamerico. Ate o 
momento, coloeamos os sipuneulos eomo taxon-irmao dos anelldeos, mas uma filogenia reeente que usou dados de genomas 
mitoeondriais colocou Sipuneula dentro de Annelida. 

Diversifica^ao adaptativa 

Os anelldeos sao um grupo antigo que passou por uma ampla diversifica 9 ao adaptativa. A estrutura basiea do corpo, 
particularmente de poliquetas, presta-se a infinitas modifica 96 es. Como vermes marinhos, os poliquetas ocupam uma ampla 
gama de habitats. 

Uma caracterlstica adaptativa na evolu 9 ao dos anelldeos e seuarranjo septado de eompartimentos celomieos preenehidos 
por fluido. A pressao de fluido nesses eompartimentos e usada para criar um esqueleto hidrostatieo, o qual, por sua vez, 
permite que sejamefetuados movimentos preeisos eomo a eseava 9 ao e a nata 9 ao. Musculos longitudinals e circulares potentes 
permitemque o eorpo seja flexionado, eneurtado e estendido. 

As adapta 96 es na alimenta 9 ao mostram grande varia 9 ao, desde uma faringe sugadora em oligoquetos e as mandibulas 
quitinosas dos poliquetas earnivoros, ate os tentaeulos e radlolos espeeializados dos animals que se alimentam de partieulas. 
A evolu 9 ao de um trofossomo para abrigar bacterias quimioautotroficas que proveem nutrientes para os siboglinideos e uma 
adapta 9 ao a vida em grandes profundidades marinhas. 

Nos poliquetas, os parapodios adaptaram-se de diversos modos a uma grande variedade de fun 96 es, prineipalmente 
loeomo 9 ao e respira 9 ao. 

Nas sanguessugas, muitas adapta 96 es (eomo as ventosas, as mandibulas cortantes, a faringe sugadora e o trato digestivo 
extensivel) estao relacionadas comseuhabito predador e sugador de sangue. 

I Resumo_ 

O filo Annelida e um grande grupo eosmopolita que contem os poliquetas marinhos, oligoquetos terrestres e de agua doce, e as 
sanguessugas. Certamente, a mais importante estrutura inovadora que baseia a diversifica 9 ao do grupo e o metamerismo 
(segmenta 9 ao), uma divisao do eorpo em uma serie de segmentos semelhantes, cada um contendo um arranjo repetido de 
muitos orgaos e sistemas. O eeloma tambeme altamente desenvolvido nos anelldeos, e isso, junto comum arranjo septado de 
eompartimentos preenehidos com fluido e uma musculatura da parede do corpo bem desenvolvida, e um esqueleto hidrostatieo 
efetivo para movimentos preeisos de escava 9 ao e nata 9 ao. 

A maioria dos anelldeos esta em um grande grupo chamado Pleistoannelida. Esse grupo inclui os animals com varios 
pianos corporals diferentes. Os anelldeos comum piano corporal poliqueta tern segmentos com muitas cerdas, que se originam 
de parapodios pareados. Os parapodios apresentam uma grande variedade de adapta 96 es entre os poliquetas, incluindo a 
especializa 9 ao para nata 9 ao, respira 9 ao, rastejamento, manuten 9 ao da posi 9 ao dentro de uma galeria, bombeamento de agua 
atraves de uma galeria e alimenta 9 ao acessoria. Alguns poliquetas sao prineipalmente predadores com uma faringe everslvel 
com mandibulas. Outros raramente deixam as galerias ou tubos nos quais vivera Varios tipos de alimenta 9 ao em deposito ou 
por filtra 9 ao sao conhecidos entre os membros desse grupo. Os poliquetas sao dioicos, tern um sistema reprodutivo sem 
clitelo, fecunda 9 ao externa e uma larva trocofora. 

Pleistoannelida esta dividido emdois dados, ambos os quais incluemos animals comum piano corporal dos poliquetas. 
Errantia contem poliquetas de movimenta 9 ao livre. Sedentaria contem animals com pianos corporals dos poliquetas que foram 
modificados para viver em tubos outocas, eomo os siboglinideos e equiuros. 

Os siboglinideos vivem em tubos no solo dos oceanos profundos e sao metamericos. Nao tern boca nem trato digestivo, 
mas, aparentemente, absorvem algum nutriente com a coroa de tentaeulos localizada em sua extremidade anterior. Grande parte 
de sua energia vemde bacterias quimioautotroficas emseu trofossomo. 

Os equiuros sao vermes marinhos escavadores, e a maioria alimenta-se emdepositos, com uma proboscide anterior a sua 
boca. Algumas especies tern cerdas epidermicas, mas nao segmenta 9 ao. 

Sedentaria tambem contem anelldeos com pianos corporals dos oligoquetos e sanguessugas; esses dois grupos sao 
incluldos nos Clitellata. As minhocas e muitos anelldeos de agua doce sao oligoquetos; temumpequeno mimero de cerdas por 
segmento (em compara 9 ao com Polychaeta), mas nao parapodios. Apresentam um sistema circulatorio fechado, e o vaso 
sanguineo dorsal e o principal orgao bombeador. Nelfldios pareados ocorremna maioria dos segmentos. As minhocas contem 



umsistema nervoso anelidiano tipico; ganglios cerebrals dorsals eoneetados a umeordao nervoso ventral duplo, eomgangllos 
segmentares, ao longo do eomprlmento do verme. Os ollgoquetos sao hermafrodltas e pratlcama feounda 9 ao eruzada. O clltelo 
tern um papel Importante na reprodu^ao, Inelulndo a seere 9 ao de mueo que envolve os animals durante o aeasalamento e a 
secre 9 ao de um casulo que Ira receber os ovulos e os espermatozoldes e dentro do qual oeorrera o desenvolvlmento 
embrlonarlo. Um verme jovem, pequeno, emerge do easulo. 

As sanguessugas (elasse Hlrudlnlda) oeorrem prlnelpalmente na agua doee, embora algumas sejam marlnhas e outras 
terrestres. Allmentam-se prlnelpalmente de fluldos; multas sao predadoras, algumas parasltas temporarlas e poueas parasltas 
permanentes. As sanguessugas hermafrodltas se reproduzem de uma manelra semelhante a dos ollgoquetos, eom feounda 9 ao 
eruzada e a forma 9 ao de um easulo por melo do elltelo. 

Os slpuneulos sao vermes marlnhos eseavadores pequenos, com um Introverte everslvel na extremldade anterior do 
eorpo. O Introverte apresenta tentaeulos usados na allmenta 9 ao emdeposltos. Os slpuneulos nao sao segmentados. 

As evldenelas embrlologlcas poslclonam os anelldeos com os moluscos e os artropodes em Protostomla. A evldencla 
molecular sugere que os anelldeos e os moluscos sao parentes mals proxlmos um do outro (em Lophotroehozoa) do que 
qualquer um dos filos e dos artropodes (emEcdysozoa). Os slpuneulos tambemsao parentes dos anelldeos, mas compartllham 
algumas caraeterlstleas com os moluscos. 

J Ouestoes de revisao _ 

1. Quals as caraeterlstleas que dlstlnguem o filo Annelida dos outros filos? 

2. Como se dlstlnguem os membros do clado Clltellata de outros anelldeos? 

3. Desereva o piano corporal dos anelldeos, Inelulndo a parede do eorpo, os segmentos, o eeloma e sens eompartlmentos, e 
0 revestlmento do eeloma. 

4. Expllque como o esqueleto hldrostatleo ajuda os anelldeos a eseavar. Como a eficlenela na escava 9 ao aumenta eom a 
segmenta 9 ao? 

5. Desereva tres manelras eomo dlferentes pollquetas obtemallmento. 

6. Defina; prostomlo, perlstomlo, plgldlo, radlolos e parapodlo. 

7. Expllque a fun 9 ao de eada uma destas partes das mlnhoeas: farlnge, glandulas ealelferas, papo, moela, tlflossole e celulas 
eloragogenas. 

8. Desereva a fun 9 ao do clltelo e do easulo. 

9. Como os ollgoquetos de agua doce dlferem generleamente dos terrestres? 

10. Desereva as manelras pelas quals as sanguessugas obtem allmento. 

11. Qual e 0 malor slbogllnldeo eonhecldo e eomo ele se nutre? 

12. Que caraeterlstleas tornam dlfiell para os blologos reconheeer os equluros e os slbogllnldeos eomo membros de 
Annelida? 

13. Onde vlve um slpunculo e eomo ele coleta allmento? 

14. Qual e o slgnlficado evolutlvo da segmenta 9 ao e do eeloma nos animals que prlmelro apresentaram as earaeterlstlcas dos 
lofotrocozoarlos? 

Para aprofundar seu raciodnio, Reveja a extensao da segmenta 9 ao em pollquetas, sanguessugas, slbogllnldeos, 
equluros e slpuneulos. Que earaeterlstlcas morfologlcas devem ser modlficadas para produzlr uma cavldade corporal 
nao segmentada? Exlstem evldenelas de estaglos de transl 9 ao para essas earaeterlstleas? 
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CAPITULO 



Ecdisozoarios Menores 

o Filo Nematoda | Lombrigas 
o Filo Nematomorpha 
o Filo Loricifera 
o Filo Kinorhyncha 
o Filo Priapulida 
• CLADO PANARTHROPODA 


o Filo Onychophora 
o Filo Tardigrada 



Macho de Trichinella spiralis, um nematodeo. 




Um mundo de nematodeos 

Sem duvida nenhuma, os nematodeos sao os mats importantes animais pseudocelomados, tanto em termos numerieos quanto 
devido a seu impaeto sobre os seres humanos. Os nematodeos sao abundantes na maior parte do mundo, embora a maioria das 
pessoas tome conheeimento deles eomo parasitas de humanos ou de sens animais de estima^ao somente oeasionalmente. Nao 
temos eieneia dos milhoes de vermes nos solos, nos oeeanos e ambientes de agua doee, nas plantas e em todos os tipos de 
animais. Sua abundaneia extraordinaria levouN. A. Cobb* a eserever em 1914: 

“Se toda a materia do universo fosse removida da existeneia, exeeto os nematodeos, nosso mundo ainda seria reeonheeivel; e 
se pudessemos ainda, eomo espiritos desenearnados, investigar o mundo restante, eneontrariamos suas montanhas, eneostas, 
vales, rios, lagos e oeeanos representados por uma fina camada de nematodeos. A looaliza 9 ao das eidades seria deciMvel, 
uma vez que para eada massa de seres humanos existiria uma correspondente massa de certos nematodeos. As arvores ainda 
estariam em pe, formando fileiras fantasmagorieas representando nossas ruas e avenidas. A loealiza 9 ao de varias plantas e 
animais ainda seria deeifravel, e, se tivessemos eonheeimento suficiente, em varies cases suas especies poderiam ser 
determinadas, por meio do exame de seus antigos parasites nematodeos.” 

uitos protostemios, eomo os anelideos, as lombrigas e os artropodes, sao portadores de cudcula, uma camada morta 
* externa secretada pela epiderme. Uma cuticula rigida que reveste a parede do corpo, semelhante a dos vermes cilindricos 
e artropodes, restringe o crescimento. Em tais animais, a cuticula solfe muda; conforme o corpo cresce e a camada exterior e 
trocada via ecdise. Ecdysozoa (Figura 18.1) incluem taxons que fazem muda da cuticula conforme o corpo cresce. Onde 
estudada, a muda e regulada pelo hormonio ecdisona; os biologos assumem que umconjunto homologo de passes bioquimicos 
regula a muda entre todos os ecdisozoarios. Os taxons ecdisozoarios, diferentemente dos loriciferos, foram primeiramente 
unificados eomo umclado emfilogenias baseadas nos caracteres moleculares. 

De maneira semelhante aos files lofotrocozoarios, os ecdisozoarios nao compartilham um piano corporal comura Os 
membros de Nematoda, Nematomorpha e Kynorhyncha tern corpos pseudocelomados. Os membros de Priapulida ainda nao 
foram estudados cautelosamente, mas assume-se que sejam pseudocelomados. O pseudoceloma e utilizado eomo esqueleto 
hidrostatico em nematodeos, quinorrincos e priapulideos. Em Eoricifera, as especies aparentemente tern varies tipos de piano 
corporal: algumas sao descritas eomo pseudocelomadas e outras aparecem eomo acelomadas. Os membros do clado 
Panarthropoda tern corpos celomados, porem seus celomas sao muito reduzidos em tamanho quando comparados com o dos 
anelideos. Panarthropoda constitui umenorme grupo de animais, comtres filos: Onychophora, Tardigrada e Arthropoda. 

Arthropoda e o maior file emnumero de especies descritas e e o tema dos Capitulos 19, 20 e 21. Este capitulo descreve 
























todos os outros filos ecdisozoarios. 


FILO NEMATODA | LOMBRIGAS 

Cerca de 25.000 especies de Nematoda (Gr. nematos, fio) foram nomeadas, porem muitas autoridades cientificas atualmente 
preferem Nemata como nome para o filo. Estima-se que, se todas as especies fossem conhecidas, o numero estaria perto dos 
500.000. Eles habitam os mares, agua doce e solo, das regioes polares aos tropicos, e dos topos de montanhas ao fundo do 
mar. A regiao superior do solo de boa qualidade pode conter bilboes de nematodeos por hectare. Os nematodeos tambem 
parasitam virtualmente todo tipo de animal e muitas plantas. Os efeitos da infesta 9 ao por nematodeos nas planta 96 es, em 
animais domesticos e seres humanos fazemdesse filo umdos mais importantes de todos os grupos de animals parasites. 

Os nematodeos de vida livre alimentam-se de bacterias, leveduras, hifas de fimgos e algas. Eles podem ser saprozoicos 
ou coprozoicos (que vivem em materia fecal). As especies predadoras podem alimentar-se de rotiferos, tardigrados, pequenos 
anelideos e outros nematodeos. Muitas especies alimentam-se de seiva de plantas superiores, nas quais penetram e as vezes 
causam danos de grandes propor 96 es na agricultura. Os nematodeos podem ser predados por acaros, larvas de insetos e, ate 
mesmo, fungos que capturam nematodeos. Caenorhabditis elegans, um nematodeo de vida livre, e facil de cultivar em 


laboratorio e tomou-se um valioso modelo para estudos embiologia do desenvolvimento. 
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Figura 18.1 Cladograma mostrando uma hipotese de relagoes entre filos ecdisozoarios. Os 
mostrados sao subconjuntos daqueles mostrados em Nielsen (1995), Neuhaus e Higgins (2002) 

Brusca (2003); o carater dos Nematoda “sensilas 6 + 6 + 4” refere-se aos aneis anteriores de papilas sensoriais. 
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Em 1963, Sidney Brenner come^ou a estudar um nematodeo de vida livre, Caenorhabditis elegans, representando o inido de pesquisas extremamente frutiferas. 
Atualmente, esse pequeno verme tornou-se um dos mais importantes modelos experimental em biologia. A origem e a linhagem de todas as celulas de seu corpo 
(959) foram rastreadas desde o zigoto ate o adulto, e todo o "diagrama de conexoes" de seu sistema nervoso e conheddo - todos os neuronios e todas as conexoes 
entre eles. 0 genoma foi mapeado completamente, e os dentistas sequendaram todos os 3 milhoes de pares de bases com 19.820 genes. Muitas descobertas basicas 
de fun^o genica, como os genes que codificam proteinas essenciais para a morte celular programada, foram feitas e seraofeitas usando f. elegans. 













Virtualmente todas as especies de vertebrados e muitas das de invertebrados servem como hospedeiros para um ou mais 
tipos de nematodeos parasitas. Os parasitas nematodeos de humanos causam muito deseonforto, doen 9 as e morte, e, em 
animais domestieos, eles sao uma fonte de grande perda economiea. 

Forma e fun^ao 

As caraeteristieas singulares desse grande grupo de animais sao a sua eutelia, a forma cilindriea; a euticula de teeido morto 
flexivel; a auseneia de cilios ou flagelos moveis (exceto em uma especie), e os musculos da parede eorporal, com varias 
caraeteristieas incomuns, sendo, por exemplo, apenas longitudinais. Em correla 9 ao com a auseneia de cilios, os nematodeos 
nao apresentamprotonelfidios; seu sistema excretor consiste emuma oumais celulas glandulares grandes, abertas por umporo 
excretor; ou um sistema de canais sem celulas glandulares, ou celulas e canals ao mesmo tempo. Sua faringe e 
caracteristicamente muscular, com um lumen trirradiado semelhante a faringe de um gastrotrico ou quinorrinco. 

A maior parte dos nematodeos tern menos de 5 cm de comprimento, e muitos sao microscopicos, porem alguns 
nematodeos parasitas tern mais de 1 mde comprimento. 

O revestimento externo do corpo e uma euticula relativamente grossa, nao celular, secretada pela epiderme subjacente 
(hipoderme). A euticula faz muda durante os estagios de crescimento juvenis, que e um dos caracteres que permitem a 
classifica 9 ao dos nematodeos dentro dos Eedysozoa. A hipoderme e sincicial, os nucleos estao localizados emquatro cordoes 
hipodermicos que se projetam para dentro (Eigura 18.2). Ambos os cordoes hipodermicos (dorsal e ventral) apresentam 
nervos longitudinais dorsals e ventrais, e os cordoes laterals, canais excretores. A euticula tern grande importancia funcional 
para o verme, pois serve para center a alta pressao hidrostatica (turgescencia) exercida pelo fluido no pseudoceloma e 
protegendo o verme dos ambientes hostis, como solos secos e o trato digestivo de sens hospedeiros. As muitas camadas de 
euticula sao major!tariamente de colageno, uma proteina estrutural tambem abundante no teeido conjuntivo de vertebrados. 
Ires das camadas sao compostas de fibras que se entrecruzam, o que confere elasticidade longitudinal para o verme, porem 
limita muito sua capacidade para expansao lateral. 

Os musculos da parede do corpo dos nematodeos sao muito incomuns. Eles estao logo abaixo da hipoderme (sincicio 
epidermico) e se contraem apenas na dire 9 ao longitudinal. A parede do corpo nao apresenta musculos circulares. Os musculos 
estao organizados emquatro bandas, ou quadrantes, separados pelos quatro cordoes hipodermicos (Eigura 18.2). Cada celula 
muscular tern uma por 9 ao contratil fibrilar (ou fuso) e uma por 9 ao nao contratil sarcoplasmatica (corpo celular). O fuso e 
distal e adjacente a hipoderme; o corpo celular projeta-se para dentro do pseudoceloma. O fuso e estriado com bandas de 
actina e miosina, semelhante aos musculos esqueleticos dos vertebrados (ver Eigura 9.12, no Capitulo 9 e Capitulo 29). Os 
corpos celulares contem os nucleos e representam o principal deposito de glicogenio do verme. Para cada corpo celular, um 
processo ou bra 90 muscular estende-se para o nervo dorsal ou ventral. Apesar de nao ser exclusiva dos nematodeos, essa 
organiza 9 ao e bastante incomum; na maioria dos animais, os processos nervosos (axonios, Capitulo 33) estendem-se ate o 
musculo, e nao o contrario. 

O pseudoceloma repleto de fluido, onde se encontram os orgaos internos, constitui um esqueleto hidrostatico. Esqueletos 
hidrostaticos, encontrados em diversos invertebrados, conferem firmeza ao transmitir a for 9 a da contra 9 ao muscular para o 
fluido nao compressivel. Normalmente, os musculos sao organizados de maneira antagonistica; para que o movimento inicial 
seja efetuado emuma dire 9 ao pela contra 9 ao de um grupo de musculos, e o movimento de retorno para a dire 9 ao oposta seja 
efetuado pelo grupo de musculos antagonista. Relembre como os musculos longitudinais e circulares atuam de maneira 
antagonistica em cada segmento de um anelideo (Capitulo 17). No entanto, os nematodeos nao tern musculos circulares na 
parede do corpo para antagonizar os musculos longitudinais; portanto, a euticula deve suprir essa fun 9 ao. Conforme os 
musculos de um lado do corpo se contraem, eles comprimem a euticula no mesmo lado, e a for 9 a da contra 9 ao e transmitida 
(pelo fluido no pseudoceloma) para o outro lado do nematadeo, esticando a euticula daquele lado. Quando os musculos 
relaxam, a compressao e o estiramento da euticula antagonizam o musculo e retornam o corpo a posi 9 ao de repouso; essa a 9 ao 
produz a caracteristica movimenta 9 ao sinuosa da locomo 9 ao dos nematodeos. Para aumentar a eficiencia desse sistema, e 
necessario aumentar a pressao hidrostatica. Consequentemente, a pressao hidrostatica no pseudoceloma dos nematodeos e 
muito mais alta do que geralmente a encontrada em outros tipos de animais com esqueletos hidrostaticos, mas tambem grupos 
musculares antagonisticos. 


O canal alimentar dos nematodeos consiste em uma boca (Figura 18.2), uma faringe muscular, um intestino longo nao 
muscular, um reto curto e um anus terminal. A comida e sugada para dentro da faringe quando os musculos da por^ao anterior 
se contraem rapidamente e abrem o lumen. O relaxamento dos musculos anteriores a massa alimentar fecha o lumen da faringe. 
O intestino tern a espessura de uma unica camada de eelulas. A massa alimentar move-se em dire^ao posterior por meio de 
movimentos eorporais, e tambem e empurrada por alimento adicional enviado para o intestino pela faringe. A defeea^ao e 
efetuada por museulos que, simplesmente, abrem o anus, e a for 9 a para expulsao e fomeeida pela alta pressao pseudocelomica 
que cireunda o intestino. 
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Figura 18.2 A. Estrutura de um nematodeo ilustrada por uma femea de Ascaris. Ascaris tern dois ovarios e dois 
Oteros, que se abrem para o exterior por meio de um poro genital em comum. B. Segao transversal. C. Uma 
unica celula muscular; o fuso e adjacente a hipoderme, o brago muscular estende-se ao nervo dorsal ou ventral. 

Os adultos de muitos nematodeos parasites tern um metabolismo energetico anaerobico; portanto, estao ausentes o cielo 
de Krebs e o sistema de transporte de eletrons pelos eitocromos, caraeteristicos de metabolismos aerobieos. Eles obtem 
energia atraves de glieolise e, provavelmente, atraves de alguma cadeia de transporte de eletrons pouco eonheeida. 
Curiosamente, alguns nematodeos de vida livre, assim eomo os estagios de vida livre de nematodeos parasites, sao aerobios 
obrigaterios e apresentamo ciclo de Krebs e o sistema de transporte de eletrons por citoeromos. 

Um anel de tecido nervoso e ganglios ao redor da faringe da origem a pequenos nervos para a regiao anterior e a dois 
cordoes nervosos, um dorsal e um ventral. Papilas sensoriais estao eoneentradas ao redor da cabega e da eauda. Os anfideos 
(Figura 18.3) sao um par de orgaos sensoriais algo mais eomplexos que se abrem em ambos os lados da eabega, 
aproximadamente no mesmo nivel que o cireulo cefalico de papilas. As aberturas dos anfideos desemboeam em uma profunda 
eavidade cutieular, com extensas terminagoes sensoriais de eilios modifieados. Os a nf ideos sao normalmente reduzidos nos 
parasitas nematodeos de animais, porem a maioria dos nematodeos parasites apresenta um par bilateral de fasrmdeos, 
proximos a regiao posterior. Eles sao muito similares estruturalmente aos anfideos. 

A maioria dos nematodeos e dioica. Os machos sao menores que as femeas, e a regiao posterior apresenta, geralmente. 

























umpar de espiculas copulatorias (Figura 18.4). A fertiliza^ao e interna e os ovos sao, tipicamente, armazenados no utero ate 
a postura. Geralmente, o desenvolvimento das formas de vida livre e direto. Os quatro estagios juvenis sao separados por uma 
muda da eutieula. Muitos nematodeos parasites tern estagios juvenis de vida livre. Outros preeisam de um hospedeiro 
intermediario para eompletar seus eielos de vida. 
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Figura 18.3 Diagrama de um anfideo de Caenorhabditis elegans. Modificada de Wright, K. A. 1980. Nematode 
sense organs. In B. M. Zuckerman (ed.), Nematodes as biological models, Vol. 2, Aging and other model 
systems. Copyright © Academic Press, New York. 


Ducto 

excretor 


Musculo refrator 


Espicula 


Cordao 

nervoso dorsal 
Intestine 

Pseudoceloma 

Testi'culos 

Musculo 

Cutfcula 


Intestine 


Ducto ejaculatorio 


Gubernaculo 

(aparelho-guia) 


Figura 18.4 A. Segao transversal de um nematodeo macho. B. Extremidade posterior de um nematodeo macho. 























Nematodeos parasites representatives 

Como mencionado anteriormente, quase todos os vertebrados e muitos invertebrados sao parasitados por nematodeos. Muitos 
destes sao patogenos importantes para os humanos e os animais domesticos. Alguns nematodeos sao comuns em seres humanos 
na America do Norte (Quadro 18.1), porem esses e muitos outros sao normalmente abundantes nos paises tropicais. As 
limita 96 es de espa 90 permitemque apenas alguns sejammencionados nesta discussao. 

As espfculas copulatorias dos nematodeos machos nao sao orgaos intromitentes verdadeiros; uma vez que nao conduzem esperma sao uma outra adapta^o para 
lidar com a alta pressao hidrostatica interna. As espiculas devem manter a vulva da femea aberta enquanto os musculos ejaculatorios superam a pressao 
hidrostatica na femea e rapidamente injetam o esperma em seu trato reprodutivo. Alem disso, os espermatozoides de nematodeos sao linicos entre os estudados no 
reino animal, pois nao tern flagelo nem acrossomo. Uma vez dentro do trato reprodutivo das femeas, os espermatozoides tornam-se ameboides e movem-se por 
meio de pseudopodes. Seria essa mais uma adapta^o a alta pressao hidrostatica dentro do pseudoceloma? 

Ascaris lumbricoides | A grande lombriga dos seres humanos 

Devido ao seu tamanho e disponibilidade, Ascaris (Gr. askaris, verme intestinal) e normalmente escolhido como modelo para 
estudos emzoologia, assimcomo para trabalho experimental. Portanto, e provavel que os parasitologistas saibammais sobre 
estrutura, fisiologia e bioquimica de Ascaris do que de qualquer outro nematodeo. Esse genero inclui muitas especies. Uma 
das mais comuns, Ascaris megalocephala, vive no intestino de cavalos. Ascaris lumbricoides (Figura 18.5) e um dos 
parasitos nematodeos mais comuns nos seres humanos; as pesquisas mostram uma prevalencia de mais de 25% em algumas 
areas do Sudeste dos EUA, e mais de 1,27 bilhdo de pessoas infectadas mundialmente. O grande verme cilindrico dos suinos, 
A. suum, e morfologicamente semelhante a A. lumbricoides, e por muito tempo os dois foram considerados a mesma especie. 

Uma temea de Ascaris pode depositar 200.000 ovos por dia, que sao carregados pelas fezes do hospedeiro. Dadas as 
condi 96 es propicias no solo, os embrioes desenvolvem-se emjuvenis infectantes em2 semanas. A luz do sol direta e altas 
temperaturas sao rapidamente letais, porem os ovos apresentam uma grande tolerancia a outras condi 96 es adversas, como 
desseca 9 ao ou falta de oxigenio. Juvenis dentro da casca do ovo podem permanecer viaveis no solo por muitos meses e, ate 
mesmo, anos. A infec 9 ao geralmente ocorre quando os ovos sao ingeridos com vegetais nao cozidos, ou quando crian 9 as 
levamos dedos oubrinquedos sujos a boca. Habitos de defeca 9 ao pouco sanitarios “contaminam” o solo ou a agua potavel, e 
ovos viaveis permanecem por muito tempo apos a materia fecal ter desaparecido. Portanto, as taxas de infec 9 ao tendema ser 
mais altas em areas onde as praticas de tratamento de esgoto nao controlam esses fatores. 


Quadro 18.1 Nematodeos parasitos comuns de seres humanos na America do Norte. 


Nomes comuns e cientificos Modo de infec^ao; prevalencia 


Amarelao {Ancylostoma duodenale e Necator americanus) 


Contato no solo com juvenis que penetram na pele; comum nosestadosdosul 
dos EUA 


Oxiuros {Enterobius vermicularis) 


Inala^o de poeira com ovos e contaminagao atraves dos dedos; verme parasito 
mais comum nos EUA 


lomhuqa-Ae-mte^m {Ascaris lumbricoides) 


Ingestao de embrioes em comida contaminada; comum em areas rurais dos 
estados apalacheanos e do sudeste dos EUA 


Verme da triquinose {Trichinellaspp.) 


Ingestao de musculo infectado; ocasionalmente em seres humanos por toda a 


America do Norte 




Verme da tricurfase {Trichuris trichiura) 


Ingestao de comida contaminada ou por habitos pouco higienicos; geralmente 
e comum onde/lscorae encontrada 



Figura 18.5 A. Lombriga intestinal Ascaris lumbricoides, macho e femea. O macho, acima, e menor e apresenta 
uma caracteristica dobra ao final da cauda. As femeas desse grande nematodeo podem superar os 30 cm de 
comprimento. B. Intestine de urn porco, quase completamente bloqueado por Ascaris suum. Essas infeegoes 
pesadas sao bastante comuns tambem com Ascaris lumbricoides em seres humanos. 

Quando um hospedeiro ingere ovos com embrioes, os pequenos juvenis eclodem Eles penetram atraves da parede 
intestinal e entram em veias e vasos linfaticos, sendo entao carregados para o eoragao ou pulmoes. Aqui eles entram nos 
alveolos e sao transportados ate a traqueia. Se a infeegao for grande, eles podem causar uma pneumonia seria nesse estagio. 
Ao atingir a faringe, os juvenis sao engolidos, passam pelo estomago e, finalmente, maturam por eerea de 2 meses apos a 
ingestao dos ovos. No intestino, onde se alimentam de conteudo intestinal, os vermes causam sintomas abdominals e reagoes 
alergieas, e, em grandes numeros, podem causar bloqueio intestinal. O parasitismo por Ascaris e raramente fatal, porem a 
morte pode vir a oeorrer caso o intestino seja bloqueado por uma infestagao grande. Aperfuragao do intestino, resultando em 
peritonite, nao e ineomum, e vermes perdidos podem ocasionalmente surgir do anus ou garganta e entrar na traqueia ou 
trompas de Eustaquio e orelha media. As taxas de infeegao tendem a ser altas em criangas, e os homens tendem a ser mais 
fortemente infeetados do que as mulheres, possivelmente porque os meninos tern maior predisposigao a ingerir terra. 


Outros ascarideos sao comuns na natureza e em animais domesticos. As especies de Toxocara, por exempio, parasitam caes e gatos. Seu cicio de vida e bastante 
similar ao Ascaris, porem os juvenis em geral nao completam sua migragao de tecidos nos caesadultos, permanecendo no corpo em um estagio de suspensao do 
desenvolvimento. A gravidez em uma cadela, no entanto, estimula os vermes juvenis a migrar e, entao, infectam os embrioes no utero. Os filbotes nascem, 
portanto, infestados com vermes. Esses ascarideos tambem sobrevivem em seres bumanos, porem nao completam seu desenvolvimento, levando a uma condi^o 
ocasionalmente seria em criangas conbecida como larva raigrans visceral. Esse e um otimo motivo para que donos de animais de estimagao pratiquem o descarte 
imediato e bigienico de excrementos caninos! 

Ancildstomos 

A especie mais comum e o Necator americanus (E. necator, matador), cujas femeas chegam ate 11 mm de comprimento. Os 
machos podem alcangar 9 mm de comprimento. As grandes placas nas suas bocas (Eigura 18.6) cortam a mucosa intestinal do 
hospedeiro, de onde eles sugamsangue e o bombeiampara o intestino, realizando digestao parcial do sangue e absorvendo os 
nutrientes. Eles sugam muito mais sangue do que precisam; portanto, infestagoes serias causam anemia nos pacientes. A 
ancilostomose em criangas pode causar retardamento do desenvolvimento mental e fisico, bem como esgotamento de energia. 


Placas 




Faringe 


Figura 18.6 A. Boca de urn ancilostomo mostrando as placas cortantes. B. Segao da regiao anterior do 
ancilostomo aderido ao intestino de um cao. Note que as placas cortantes retiram pedagos da mucosa de onde a 
forte faringe muscular suga o sangue. Glandulas esofagicas secretam anticoagulante para evitar que o sangue do 
hospedeiro coagule. 

Os ovos saemcomas fezes, e os juvenis eelodemno solo, onde se alimentam de baeterias (Figura 18.7). Quando a pele 
humana entra em contato com solo infectado, os juvenis penetram na pele e atingem o sangue, de onde entao chegam aos 
pulmoes e, finalmente, ao intestino de maneira similar aAscaris. 

Verme da triquinose 


Trichinella spiralis (Gr. trichinos, pelos, + -ella, diminutivo) e uma de varias especies de pequenos nematodeos responsaveis 
pela doenga potencialmente letal da triquinose. Os vermes adultos penetram na mucosa do intestino delgado, onde as femeas 
produzem jovens vivos. Os juvenis penetram nos vasos sanguineos e sao carregados para todo o corpo, podendo ser 
encontrados praticamente em qualquer tecido ou espago corporal. Finalmente, eles penetram em celulas de musculo 
esqueletico, tornando-se umdos maiores parasites intracelulares conhecidos. Os juvenis causam incrivel redirecionamento de 
expressao genica na celula do seu hospedeiro, que perde as estrias e torna-se uma celula nutridora, provendo nutrientes para 
0 verme (Figura 18.8). Quando alimentos crus ou malcozidos que contem juvenis encistados sao ingeridos, os vermes sao 
liberados para o intestino, onde maturam 

Trichinella spp. pode infectar uma grande variedade de mamiferos, alem dos seres humanos, que incluem porcos, caes, 
rates e gates. Os porcos infectam-se ao comerem lixo contendo restos de came suina com juvenis, ou ao comerem rates 
infectados. Alem de T. spiralis, sabemos que existem quatro outras especies-irmas no genero. Bias diferem em distribuigao 
geografica, capacidade de infectar diferentes especies de hospedeiros e resistencia ao congelamento. 

Infecgoes fortes podem causar a morte, porem infecgoes mais leves sao comuns - cerca de 10 casos sao descobertos 
anualmente nos EUA, porem a infecgao ainda e comum em outras partes do mundo. 
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Figura 18.7 Cicio de vida dos ancilostomos: urn embriao ainda dentro da casca do ovo se desenvolve e torna-se 
um juvenil de primeiro estagio, que e seguido de duas mudas. O juvenil de terceiro estagio resultante entra em 
estado de desenvolvimento suspense ate encontrar um novo hospedeiro (A a C). A infecgao humana pode ocorrer 
pela boca (D) ou pele (E). Os juvenis migram pelo sistema circulatorio ate os pulmoes (F), entram nos alveolos 
(G)e, entao, alcangam o intestino, onde copulam (H). 

Desenho de William Ober e Claire Garrison. 


















Figura 18.8 Musculo infectado com verme da triquinose Trichinella spiralis. Os juvenis ficam dentro das celulas 
musculares quo os vermes induziram a se transformar em celulas nutridoras (comumente chamados de cistos). 
Uma reagao inflamatoria ocorre ao redor das celulas nutridoras. Os juvenis podem viver de 10 a 20 anos, e as 
celulas nutridoras podem finalmente calcificar. 

0 verme-da-guine (dracunculiase) e um parasita nematodeo dos mamrferos. Ele tem estagio larval em urn copepode (urn artropode aquatico) e estagio adulto em 
urn mamifero. Os hospedeiros mamrferos, como humanos, cachorros, gatos e cavalos, sao infectados ao beberem agua que contenha copepodes parasitados. Os 
vermes copulam nos mamiferos e, entao, as femeas gravidas, com ate um metro de comprimento, emergem das bolhas. Quando as dolorosas bolhas sao banhadas, 
as larvas sao liberadas na agua. 0 acesso a agua potavel impede a infecgao humana, tornando possivel a erradica^o do verme. No entanto, guerras e turbulencia 
social prejudicam os programas de saude pijblica - 96% dos 521 novos casos em 2012 ocorreram no sul do Sudao. 

Oxiuros 

Os oxiuros, Enterobius vermicularis (Gr. enteron, intestino, + bios, vida), causam sintomas relativamente pouco serios, 
porem sao os nematodeos mais comuns nos EUA, atingindo estimados 30% de todas as criangas e 16% de adultos. Os 
parasites adultos (Figura 18.9) vivem no intestino grosso e no ceeo intestinal. As femeas, de ate 12 mm em comprimento, 
migrampara a regiao anal, durante a noite, para botar ovos (Figura 18.9). O ato de cogar a regiao contamina as maos e roupas 
de cama. Os ovos desenvolvem-se rapidamente e tornam-se infectantes em 6 h, quando mantidos a temperatura do corpo. 
Quando engolidos, eles eclodemno duodeno, e os vermes maturamno intestino grosso. 

A diagnose da maior parte dos vermes cilindricos e geralmente feita a partir do exame de pequenos pedagos de fezes sob o microscopio procurando por ovos 
caracteristicos. No entanto, os ovos de oxiiiros nao sao encontrados nas fezes, pois as femeas depositam os ovos na pele ao redor do anus. 0 metodo da "fita adesiva" e 
0 mais eficiente. 0 lado colante da fita de celulose e aplicado ao redor do anus para coletar os ovos, a fita e depois colocada em uma lamina de vidro e examinada sob 
microscopio. Muitos farmacos sao efetivos contra esses parasitos, porem todos os membros de uma familia devem ser tratados ao mesmo tempo, pois os vermes se 
dispersam facilmente em uma casa. 

Vermes filarioideos 

Ao menos oito especies de nematddeos filaridideos infectam os seres humanos, e alguns desses sao causadores de doengas 
graves. Cerca de 120 milhoes de pessoas em paises tropicals estao infectadas com Wuchereria bancrofti (nome em 
homenagema Otto Wucherer) ou Brugia malayi (nomeada emhomenagema S. F. Brug), o que coloca essas especies entre os 
grandes flagelos da humanidade. Esses vermes vivem no sistema linfatico, e as femeas podem atingir 10 cmde comprimento. 
Os sintomas da doenga estao associados a inflamagao e obstrugao do sistema linfatico. As femeas liberam pequenos juvenis 


vivos denominados microfilarias (Figura 18.10) no sangue e vias linfaticas. Conforme se alimentam, os mosquitos ingerem 
microfilarias, que se desenvolvem dentro dos mosquitos ate o estagio infeetante. Os vermes entao eseapam dos mosquitos 
quando estes se alimentam novamente emumser humano e penetramna ferida provoeada pela pieada do mosquito. 

As dramatieas manifesta 96 es da elefantiase oeorrem, oeasionalmente, apos exposi^ao longa e repetida a reinfeo 9 ao. Tal 
oondi 9 ao e earaeterizada por um ereseimento exeessivo de teeido eonjuntivo e grande ineha 9 o das partes afetadas, eomo o 
eseroto, bra 90 s, pernas e, mais raramente, a vulva e os seios (Figura 18.11). 

Os pequenos juvenis, denominados mierofilarias, sao ingeridos eom a refei 9 ao de sangue dos mosquitos, onde se 
desenvolvem ate o estagio infeetante e sao transmitidos para um novo hospedeiro. 



Figura 18.9 Oxiuros, Enterobius vermicularis. A. Femea proveniente do intestine grosso humano (levemente 
achatada em preparagao), vista com aumento de cerca de 20 vezes. B. Grupo de ovos de oxiuros, que sao 
geralmente liberados durante a noite ao redor do anus do hospedeiro, que, ao se cogar durante o sono, 
contamina as unhas e roupas. 
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Figura 18.10 Cicio de vida de Wuchereria bancrofti: mosquito ingere microfilarias, que penetram na sua parede 
intestinal e se desenvolvem em juvenis infectantes. Os juvenis escapam pela proboscide do mosquito quando o 
inseto esta se alimentando e penetram na ferida (A a C). Juvenis migram para linfonodos regionais e se 
desenvolvem ate a maturidade sexual em vasos linfaticos aferentes. Vermes adultos produzem microfilarias, que 


entram na circulagao sanguinea (D a G). 

Classificagao dofilo Nematoda 

A classifica^ao tradicional e baseada no trabalho de Kampfer et al. 

Classe Secernentea (= Phasmida). Anfideos ventralmente espiralados, ou derivados de tal forma; tres glandulas esofagicas; alguns com fasmideos; formas 
de vida livre ou parasito. Exemplos: Caenorhabditis, Ascaris, Enterobius, Necator, Wuchereria. 

Classe Adenophorea (= Aphasmida). Anfideos geralmente bem desenvolvidos, saculares; cinco ou mais glandulas esofagicas; fasmideos ausentes; sistema 
excretor sem canais laterals, formados de uma unica celula ventral glandular, ou completamente ausente; maioria de vida livre, porem inclui alguns parasites. 
Exemplos: Dioctophyme, Trichinella, Trichuris. 

A classificagao dos nematodeos e mais satisfatoria no nivel de ordem e superfamilia; a divisao em classes esta baseada em caracteristicas que nao sao 
























evidentes e sao diffceis de serem reconhecidas por iniciantes. Existem discussoes sobre a monofilia dos nematodeos (Adamson),^ porem estudos moleculares apoiam 
as classes tradicionais (Kampfer).^ Uma filogenia molecular recente divide os nematodeos em 12 clados.^ 


' Adamson, M. 1987. Can. J. Zool. 65:1478-1482. 
^Kampfer, S., etal. 1998. Invert. Biol. 117:29-36. 

^ Holterman, T., etal. 2006. Mol. Biol. Evol. 23:1792-1800. 



Figura 18.11 Elefantiase de perna causada por vermes filarioideos adultos de Wuchereria bancrofti, que vivem 
em vias linfaticas e bloqueiam o fluxo de linfa. 


Urn outro verme filarioideo causa a cegueira dos rios (oncocercose) e e transmitido pelas moscas-negras. Afeta mais de 
37 milhoes de pessoas em partes da Afriea, Arabia, Ameriea Central e America do Sul. 

O verme filarioideo mais comum nos EUAe, provavelmente, o verme da dirofilariose Dirofilaria immitis (Figura 18.12). 
Transmitidos por mosquitos, esses vermes podem infectar canideos, gatos, furoes, leoes-marinhos e, oeasionalmente, seres 
humanos. Ao longo dos estados da costa atlantica e do golfo nos EUA, e em dire^ao norte ao longo do Rio Mississippi, 
atraves dos estados do meio-oeste, a prevaleneia em caes e de ate 45%. Oeorrem em outros estados eom menor prevaleneia. 
Esse verme eausa uma seria doen^a em eaes, e nenhum dono de cao responsavel pode se esquecer de administrar a pilula 
contra a dirofilariose para eaes durante a temporada de mosquitos. 















Figura 18.12 Vermes da dirofilariose, Dirofilaria immitis, parcialmente visiveis, estendendo-se de urn coragao de 
cachorro. 

FILO NEMATOMORPHA 

O nome popular para os Nematomorpha (Gr. nema, nematos, fio, + morphe, forma) nos EUA e “vermes pelo-de-eavalo”, 
baseado na velha superstigao de que os vermes surgem de pelos de eavalos que eaem na agua. Os vermes realmente se 
assemelham a pelos da eauda de um eavalo. Foram por muito tempo inelmdos dentro de Nematoda, pois ambos os grupos 
eompartilham a estrutura da eutleula, a presenga de eordoes epidermieos, somente museulos longitudinals e o padrao do 
sistema nervoso. Sao atualmente elassifieados eomo taxon-irmao dos nematodeos. 

Cerea de 320 espeeies de nematomorfos foram deseritas. De distribuigao mundial, sao de vida livre na fase adulta e 
parasites de artropodes na fase juvenil. Os adultos vivem em quase qualquer lugar umido ou molhado, se houver 
disponibilidade de oxigenio. 

Forma e fungao 

Os nematomorfos sao extremamente longos e finos, de eorpo eillndrieo. Tern geralmente de 0,5 a 3 mm de diametro, porem 
podem ehegar a 1 m de eomprimento. Sua regiao anterior e geralmente arredondada, e sua regiao posterior e arredondada ou 
apresenta tres lobos eaudais (Figura 18.13). 

A parede do eorpo e bastante semelhante a dos nematodeos: eutleula seeretada, hipoderme e museulatura exelusivamente 
eomposta de rtuisculos longitudinals. 

O sistema digestive e vestigial. A faringe e um eordao solido de eelulas, e o intestine nao se abre na eloaea. As formas 
larvais absorvem eomida dos hospedeiros artropodes atraves da parede do eorpo. Pensava-se que os adultos vivessem apenas 
de reservas nutritivas, mas na verdade eles absorvem moleeulas organieas atraves de seu intestine vestigial e parede do eorpo 
de maneira semelhante aos juvenis. 

Os sistemas eireulatorio, respiratorio e exeretor estao ausentes e, provavelmente, so existem no nivel eelular primario. 
No entanto, muito poueo se sabe sobre a fisiologia desses vermes. Existe um anel nervoso ao redor da faringe e um eordao 
nervoso medioventral. 

Os eielos de vida de nematomorfos sao poueo eonheeidos. No genero eosmopolita Gordius (nomeado em homenagem ao 
antigo rei que amarrou um no intrineado), os juvenis podem eneistar na vegetagao que pode ser eomida por um gafanhoto ou 
outro artropode. Os estagios larvais de gordiideos tambem apresentam ganehos e estiletes que podem ser utilizados para 
penetrar em um hospedeiro, talvez pelo tegumento oupela superfteie do intestino. Emoutros easos, o gordiideo pode infeetar 
0 hospedeiro quando este bebe agua. As larvas eneistam no hospedeiro; em alguns easos, o desenvolvimento aparentemente so 
eontinua quando o primeiro hospedeiro e eomido por um segundo hospedeiro. No nematomorfo marinho Nectonema (Gr. 
nektos, natante, + nema, fio), os juvenis oeorrem em ermitoes e outros earanguejos. 

Depois de varies meses na hemoeele (Capitulo 31) de um hospedeiro artropode, os juvenis eompletam uma uniea muda e 
emergem na agua eomo adultos maduros. Se o hospedeiro for um inseto terrestre, o parasite de alguma maneira estimula o 
hospedeiro a proeurar agua. Os vermes nao emergem dos hospedeiros sem agua por perto. 
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Figura 18.13 Estrutura de Paragordius, um nematomorfo. A. Segao longitudinal na regiao anterior. B. Segao 
transversa. C. A regiao posterior de vermes machos e femeas. Os nematomorfos sao muito longos e muito finos. 
Sua faringe e, geralmente, um cordao solido de celulas e parece nao ser funcional. Paragordius, cuja faringe se 
abre para o intestino, e incomum em relagao a isso e tambem por possuir um orgao fotossensivel (“olho”). D. 
Paragordius tricuspidatus emerge do corpo de um grilo europeu, Nemobius sylvestris. 

Os nematomorfos sao dioicos. Os adultos agitam-se lentamente na agua, e os machos geralmente sao mais ativos que as 
temeas. Em ambos os sexos, as gonadas esvaziam-se na cloaca por meio de gonodutos. As femeas depositam sens ovos na 
agua em forma de longas linhas. 


FILO LORICIFERA 


Loricifera (L. lorica, corselete, + Gv. phora, portador) foi identificado em 1983 e agora temsomente 11 especies descritas e 
cerca de 80 nao descritas. Os pequeninos animals (que variam de 0,1 a 0,5 mm de comprimento) apresentam uma casca 
externa protetora (lorica) e vivem em espagos entre os graos de cascalho marinho, aos quais eles se prendem fortemente. 
Apesar de terem sido descritos originalmente a partir de especimes coletados na costa da Franga, eles estao mundialmente 
distribuidos. A maioria das especies foi encontrada em sedimentos marinhos grosses a profundidades de 300 a 450 m, porem 
uma especie foi recentemente coletada a 8.000 m. 

Forma e fungao 

O corpo de um loricifero apresenta cinco regioes: o cone bucal, a cabega ou inboverte, o pescogo, o torax e o abdome. 
Existem nove circulos de escalides na introverte. As escalides sao espinhos curvos e tern fungoes locomotora e sensorial. A 
cobertura do abdome, a lorica, pode apresentar placas cuticulares grossas ou ser fmas e dobraveis. Toda a regiao anterior do 
corpo pode ser retraida para dentro da lorica (Figura 18.14). Sua dicta e desconhecida, porem a especulagao e que se 
alimentem de bacterias. O cerebro ocupa quase toda a regiao da cabega, e espinhos orais sao inervados por neuronios do 
cerebro e outros ganglios. A cavidade corporea foi descrita como pseudocelomica em algumas especies, porem outras 
especies sao consideradas acelomadas. 

Os loriciferos sao dioicos, com dimorfismo sexual. A copulagao ocorre, porem os ciclos de vida nao sao bem 
conhecidos. Existe uma fase larval distinta denominada larva de Higgins. Ires especies do genero Rugiloricus tern ciclos de 






















vida que diferem no numero de estagios larvais. Em uma especie, a larva de Higgins muda para um adulto; em outra, a larva 
de Higgins muda para um segundo estagio, que entao muda para um adulto; e, em uma terceira especie, o ciclo de vida e mais 
complexo, ja que, apos a larva de Higgins, vem estagios partenogeneticos. As proprias larvas de Higgins tambem diferem em 
forma, sendo as larvas bentonicas providas de dedos e as larvas pelagicas desprovidas de dedos. 

FILO KINORHYNCHA 

Os quinorrincos (Gr. kinein, mover, + rhynchos, bico) sao vermes marinhos pouco maiores que rotiferos e gastrotricos, porem 
em geral nao ultrapassam 1 mm de comprimento. Esse filo tambem foi chamado de Echinodera, que significa pesco 90 
espinhoso. Cerca de 179 especies foram descritas ate hoje. 

Os quinorrincos sao cosmopolitas que vivemde umpolo a outro, desde as areas entremares ate 8.000 mde profundidade. 
Amaioria vive emlodo oulodo arenoso, poremalguns ja foram encontrados no suporte de fixa 9 ao de algas, esponjas e outros 
invertebrados. 




Figura 18.14 A. Vista dorsal de urn loricifero adulto, Nanaloricus mysticus, mostrando as caracteristicas 
internas. B. O animal vivo, 0,3 mm. 

Forma e fun^ao 

O corpo dos quinorrincos e dividido em regioes: cabe^a, pesco^o e tronco. O tronco tern 11 segmentos, marcados 
externamente por espinhos e placas cuticulares (Figura 18.15). A cabe^a retratil, muitas vezes chamada de introverte, temde 
cinco a sete circulos de espinhos comuma pequena proboscide retratil. Os espinhos, denominados escalides, funcionam para 
locomo^ao, quimiorrecep^ao e mecanorrecep^ao. Cada urn contem 10 ou menos celulas sensoriais monociliadas. O corpo e 
achatado ventralmente e arqueado dorsalmente. A parede do corpo e composta de uma cuticula quitinosa, uma epiderme 
celular e cordoes epidermicos longitudinals, semelhantes aos dos nematodeos. A organiza^ao dos musculos esta 
correlacionada com os segmentos, e, diferentemente dos nematodeos, os quinorrincos apresentam bandas musculares 



















longitudinais, circulares e diagonais. 

O quinorrinco nao nada. No silte e lodo, onde geralmente vive, ele se enterra ao estender a cabe 9 a para dentro da argila, 
ao mesmo tempo ancorando com seus espinhos. A extensao da cabe 9 a ocorre quando os musculos do tronco aumentam a 
pressao hidrostatica no pequeno volume de fluido pseudocelomico. Apos se estender, ele puxa o corpo para frente ate a 
cabe 9 a estar retralda dentro do corpo. Quando perturbado, o quinorrinco puxa a cabe 9 a para dentro e a protege com um 
aparato de fechamento formado por placas cuticulares do pesco 90 , ou do pesco 90 e do tronco. 

Seu sistema digestivo e completo, com boca no final de uma proboscide, seguida de faringe, esofago, um intestino medio 
nao ciliado e um intestino posterior revestido por cuticula, assim como o anus. Os quinorrincos alimentam-se de diatomaceas 
ou digerem material organico da superficie de particulas de lodo atraves das quais eles se enterram. 

O pseudoceloma e repleto de amebocitos e orgaos, restando pouco espa 9 o para o fiuido. Seu sistema excretor e composto 
de um protonefridio multinucleado, do tipo solenocito (ver Capitulo 15), localizado emcada lado do intestino, entre o oitavo 
segmento e o nono. 

O sistema nervoso esta emcontato coma epiderme, comumcerebro multilobado que envolve a faringe, e comumcordao 
nervoso ganglionar ventral que se estende atraves de todo o corpo. Os orgaos sensoriais sao representados por cerdas 
sensoriais e ocelos emalgumas especies. 



Figura 18.15 A. Echinoderes, um quinorrinco, e um pequeno verme marinho. A segmentagao e superficial. A 
cabega, com o circulo de espinhos, e retratil. B. Micrografia eletronica de varredura (MEV) colorida do quinorrinco 
Antigomonas sp. 

Temsexos separados, comgonadas e gonodutos pareados. Existe uma serie de cerca de seis estagios juvenis e umadulto 
definitivo que nao faz muda. Nao foi descrito nenhum tipo de reprodugao assexuada. 

FILO PRIAPULIDA 

Os Priapulida (Gr. priapos, falo, + ida, sufixo plural) sao um pequeno grupo (apenas 16 especies) de vermes marinhos 
encontrados majoritariamente emaguas Ifias de ambos os hemisferios. Foram registrados, ao longo da costa atlantica, desde 
Massachusetts ate a Groenlandia e, ao longo da costa pacifica, desde a Califdrnia ate o Alasca. Habitam a argila e a areia no 
fundo oceanico e estendem-se desde a zona entremares ate profundezas de milhares de metros. Tubiluchus (L. tubulus, 
diminutivo de tubus, cano d’agua) e um pequeno verme detritivoro adaptado a vida intersticial em sedimentos coralinos de 
agua morna. Maccabeus (nome dado em homenagem ao patriota judeu que morreu em 160 a.C.) e um pequeno verme tubicola 
descoberto em substrates argilosos do Mediterraneo. 















Forma e fun^ao 

Os priapuHdeos tern corpos cilmdricos, a maioria com menos de 12 a 15 cm de comprimento, povem Halicryptus higginsi 
pode atingir 39 cm de comprimento. A maioria e de animais predadores e escavadores que se alimentam de invertebrados de 
corpo mole, como vermes poliquetas (Capitulo 17). Eles geralmente se orientam verticalmente no lodo com sua boca na 
superficie. No entanto, Tubiluchus se alimenta de detritos organicos nos sedimentos dos arredores de recifes de corais. Sao 
adaptados para se enterrar por meio de contra 96 es do corpo. 

O corpo apresenta uma introverte, umtronco e, geralmente, umoudois apendices caudais (Figura 18.16). Sua introverte 
retratil e omamentada compapilas e termina emfileiras de escalides que circundama boca. Aextensao da introverte ocorre a 
medida que os musculos circulares aumentam a pressao hidrostatica na cavidade interna, repleta de fluido. A deriva 9 ao da 
cavidade ainda nao esta clara. A faringe protratil e utilizada para capturar presas pequenas e de corpo mole. Maccabeus tern 
uma coroa de tentaculos branquiais ao redor da boca. 

O tronco nao e metamerico, porem e superficialmente dividido cm 30 a 100 aneis, e recoberto de tuberculos e espinhos. 
Os tuberculos tern, provavelmente, uma fun 9 ao sensorial. O anus e o poro urogenital estao localizados na extremidade 
posterior do tronco. Os apendices caudais sao caules ocos e acredita-se que tenham fun 9 ao respiratdria e, provavelmente, 
quimiorreceptora. Uma cuticula quitinosa, que muda periodicamente ao longo da vida, recobre o corpo. 

Seu sistema digestivo consiste cm uma faringe musculosa, um intestine linear e um reto (Figura 18.16). Um cordao 
nervoso localiza-se ao redor da faringe e da origem a um cordao medioventral. Os amebdcitos habitamos fluidos da cavidade 
corporal, e, ao menos em algumas especies, existem corpusculos que contem um pigmento respiratdrio denominado 
hemeritrina. 

Os sexos sao separados, porem machos Maccabeus nunca foram encontrados. Os 6 rgaos urogenitais pareados contem, 
cada um, uma gonada e grupos de solendcitos, ambos conectados a um tiibulo protonelfidial, que carrega para fora do corpo 
gametas e produtos excretados. A fertiliza 9 ao e externa. A embriologia e pouco conhecida. Em Meiopriapulus, o 
desenvolvimento e direto, e as femeas incubam sens embrioes em desenvolvimento. Na maior parte das especies, o zigoto 
parece solfer clivagem radial e desenvolve uma larva loricada. As larvas de Priapulus enterram-se no lodo e tornam-se 
detritivoras. 
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Figura 18.16 A. As principais estruturas internas de Priapulus. B. Priapulus caudatus de Lurefjord, Noruega. 


CLADO PANARTHROPODA 


O Panarthropoda contem Arthropoda e dois outros filos aparentados, Onychophora e Tardigrada. Nesses taxons, o celoma e 

















reduzido e uma hemocele se desenvolve. Nos onicoforos e artropodes, um celoma desenvolve-se por esquizocelia, porem a 
forma 9 ao do celoma foi descrita como enterocelica nos tardlgrados. Em todos os tres filos, a cavidade celomica principal 
funde-se com a blastocele para formar uma nova cavidade, denominada hemocele ou mixocele. A hemocele e revestida por 
matriz extracelular, e nao pelo peritonio de mesoderma que originalmente revestia o celoma. O sangue do sistema circulatorio 
aberto penetra na hemocele e circunda os orgaos internos. Um cora^ao muscular esta presente, porem os vasos sangulneos 
tubulares ocorrem apenas cm uma parte do corpo; o sangue entra e sal da hemocele atraves de vasos sangulneos. Pode haver 
pequenas cavidades celomicas circundando alguns orgaos e outras partes do corpo. 

FILO ONYCHOPHORA 


Os membros do filo Onychophora (Gr. onyx, garra, + pherein, portar) sao comumente denominados “vermes-aveludados” e 
“vermes-caminhantes”. Existemcerca de 70 especies desses animals semelhantes a lagartas, que variamde 0,5 cm ate 15 cm 
de comprimento. Eles habitam florestas ombrofilas e outros habitats umidos e ricos cm folhi^o em regioes tropicals e 
subtropicais, e algumas regioes temperadas do Hemisferio Sul. A maioria dos onicoforos e predadora e eles alimentam-se de 
lagartas, insetos, lesmas e vermes. Alguns onicoforos vivem em cupinzeiros e alimentam-se de cupins. 

O registro fossil indica que solferam poucas modifica 96 es no decorrer de sua historia de 500 milhoes de anos. Uma 
forma fossil, Aysheaia (ver Figura 6.9, no Capitulo 6 ), descoberta em depdsitos de Burgess Shale, na Columbia Britanica, 
Canada, datando do Cambriano Medio, e bastante semelhante aos onicdforos modernos. Os onicdforos ja foram 
provavelmente muito mais comuns em algum momento do que o sao hoje. Atualmente, sao terrestres e extremamente reclusos, 
sendo ativos apenas durante a noite e quando a umidade do ar esta prdxima da satura 9 ao. 

Forma e fun^ao 

Caracteristicas externas. Os onicdforos sao aproximadamente cillndricos e nao mostram nenhuma segmenta 9 ao externa, 
exceto pelos apendices pareados (Figura 18.17). O tegumento e mole, aveludado e revestido de uma cuticula fina e flexivel 
que contemprotelnas e quitina. Na estrutura e composi 9 ao quimica, a cuticula e semelhante a dos artrdpodes; no entanto, nunca 
endurece como a cuticula daqueles; e a muda nao ocorre de uma vez, mas por partes. O corpo e recoberto por pequenos 
tuberculos, alguns com cerdas sensoriais. A cor pode ser verde, azul, laranja, cinza-escuro ou preta, e as pequenas escamas 
nos tuberculos dao ao corpo uma aparencia aveludada e iridescente. A cabe 9 a e provida de umpar de antenas grandes, cada 
uma com um olho na base, semelhante a dos anelldeos. A boca ventral tern um par de mandibulas semelhantes a garras e 
flanqueadas por umpar de papilas orais, que podemexpelir uma secre 9 ao viscosa de defesa (Figura 18.17). 

Seus 14 a 43 pares de pernas nao articuladas sao curtas, atarracadas e com garras. Os onicdforos rastejampor meio de 
ondas de contra 9 ao que se movimentam da regiao anterior a posterior. Quando uma regiao do corpo se estende, a perna 
levanta-se e move-se para Ifente. As pernas estao localizadas mais ventralmente do que nos parapddios dos anelldeos. 
Caracteristicas internas. A parede do corpo e musculosa como nos anelldeos. A cavidade corporal e a hemocele, 
imperfeitamente dividida em compartimentos, ou seios, de maneira semelhante a dos artrdpodes (ver Capitulo 20). As 
glandulas de muco em cada lado da cavidade corporal abrem-se nas papilas orais. Quando perturbado por um predador, o 
animal pode lan 9 ar dois jatos de fluido adesivo dessas glandulas a uma distancia de ate 30 cm. De endurecimento rapido, esse 
adesivo pode envolver o pretendente a predador e segura-lo firmemente, permitindo que o onicdforo o consuma. 
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Figura 18.17 Peripatus, um onicoforo semelhante a uma lagarta com caracteristicas comuns tanto aos anelldeos 
quanto aos artropodes. A. Vista ventral da cabega. B. Em seu hab/Yat natural. 

A boca, circundada por lobos de tegumento, contemumdente dorsal e umpar de mandibulas laterals para agarrar e cortar 













a presa. Existe uma faringe musculosa e umtrato digestive linear (Figura 18.18). 

Cada segmento eorporal compemas contem um par de nefridios, cada nefridio comnma vesieula, funil e dueto ciliados e 
nefridioporo, que se abre na base de nma perna. As eelulas absortivas no intestino medio excretam acido urico cristalino, e 
eertas eelulas pericardicas funcionam eomo nefrocitos, armazenando exere 96 es retiradas do sangue. 

Para a respira^ao existe um sistema traqueal (conjuntos de tubes internes ramificados que canalizam ar diretamente as 
eelulas) que coneeta todas as partes do corpo e se comunica com o exterior por muitas aberturas, ou espiraculos, espalhados 
pelo corpo. Os onicoforos nao conseguem fechar sens espiraculos para impedir a perda de agua; por isso, apesar de as 
traqueias serem eficientes, esses animais estao restritos a ambientes umidos. Seu sistema traqueal e umpouco diferente do dos 
artropodes (ver Capitulo 21), e possivelmente originou-se de maneira independente. 



Figura 18.18 A anatomia interna de um onicoforo. 

O sistema circulatorio aberto apresenta, no seio pericardico, um cora^ao tubular dorsal com um par de ostios cm cada 
segmento (ver Capitulo 31, para mais irrforma 96 es sobre sistemas circulatorios abertos). 

O sistema nervoso dos onicoforos e organizado de maneira semelhante a uma escada, com cordoes nervosos ventrais 
pareados ao longo do topo de cada fileira de pernas, conectados por comissuras dispostas paralelamente a largura do corpo 
(Figura 18.18). Os nervos das antenas (tambem chamadas de tentaculos) e da regiao da cabe 9 a estendem-se do cerebro, e os 
nodulos ganglionares na base de cada perna fornecem nervos para elas e para a parede do corpo. Os orgaos sensoriais 
incluem um olho relativamente bem desenvolvido, espinhos palatals ao redor da boca, papilas tateis no tegumento e receptores 
higroscopicos que orientam o animal cm dire 9 ao a umidade. Apesar de assumirmos que esses animais apresentam um 
repertorio comportamental limitado, trabalhos recentes demonstraram um comportamento social e a ca 9 a cm grupo cm uma 
especie australiana. 








































































Exce^ao feita a unica especie partenogenetica conhecida, os onicoforos sao dioicos, com orgaos reprodutivos pareados. 
Pouco se sabe sobre os costumes de acasalamento desses animais, porem, em algumas especies, o utero e expandido como um 
receptaculo seminal, presumivelmente para a copula. Em ao menos uma especie, o macho deposita espermatoforos, 
aparentemente de maneira aleatoria, no dorso da femea. As celulas sanguineas brancas dissolvem o tegumento sob os 
espermatoforos. O esperma pode entao entrar na cavidade corporal e migrar pelo sangue para os ovarios, onde fertilizam os 
ovulos. Os onicoforos podem ser oviparos, ovoviviparos ou viviparos. Apenas dois generos australianos sao oviparos e 
depositam ovos comcasca emlugares umidos. Emtodos os outros, os ovos desenvolvem-se no utero e os juvenis saem vivos 
do corpo da mae. Em algumas especies existe uma aderencia placentaria entre a mae e o jovem (viviparos); em outras, os 
jovens desenvolvem-se no utero sem aderencia (ovoviviparos). As especies nao placentarias apresentam ovos, tipicamente, 
com bastante vitelo; o zigoto solfe clivagem superficial, de maneira semelhante a dos artropodes. Quando pouco vitelo esta 
disponivel, a clivagem e completa. 

FILO TARDIGRADA 

O Tardigrada (do latin tardus, lento, + gradus, passo), ou “ursos-da-agua, contem organismos diminutos, geralmente com 
menos de 1 mm em comprimento. A maioria das 900 especies descritas e de forma terrestre que vive no filme de agua 
acumulado em musgos, liquens ou solo umido. Alguns vivem em algas de agua doce, em musgos ou em sedimentos, e alguns 
sao marinhos, em geral habitando os espa 90 s intersticiais entre os graos de areia, tanto em aguas rasas como profundas. Eles 
compartilham muitas caracteristicas com os artropodes. 

Tern um corpo alongado e cilindrico, ou longo e oval, sem segmentos. A cabe 9 a e meramente a regiao anterior do tronco. 
O tronco tern quatro pares de pernas curtas, atarracadas e nao articuladas, cada uma armada com quatro a oito garras (Figura 

18.19) . Eles sao recobertos por uma cuticula nao quitinosa que muda juntamente comas garras e o aparato bucal 4 vezes ou 
mais durante sua historia de vida. Alguns, como Echiniscus (Figura 18.19B), expelem fezes quando estao emmuda, e deixam 
as fezes na cuticula descartada. 

A boca dos tardigrados abre-se em um tubo bucal que se esvazia em uma faringe muscular adaptada para sugar (Figura 

18.20) . Dois estiletes aculiformes flanqueando o tubo bucal podem ser protraidos atraves da boca. Esses estiletes perfuram 
celulas animais ou vegetais, e a faringe suga os conteudos liquidos. Alguns tardigrados sugam os conteudos corporais de 
nematodeos, rotiferos e outros pequenos animais, enquanto outros sao parasites de animais maiores, como os pepinos-do-mar 
ou cracas. Na jun 9 ao do intestino e do reto, tres glandulas presumivelmente excretoras e denominadas em geral de tiibulos de 
Malpighi, esvaziam-se no sistema digestivo. Os cilios estao ausentes. 

A maior parte da cavidade corporal e uma hemocele, com seu celoma verdadeiro restrito a cavidade da gonada. Nao 
existe um sistema circulaterio nem respiraterio, e as trocas gasosas ocorrempor difusao atraves da superficie do corpo. 

O sistema muscular consiste em varias bandas de musculos longos, em geral com uma ou mais celulas musculares grandes 
em cada banda. Os musculos circulares estao ausentes, porem a pressao hidrostatica do fluido corporal pode atuar como 
esqueleto. Sendo incapazes de nadar (com uma unica exce^ao), os tardigrados arrastam-se de maneira peculiar, prendendo-se 
ao substrate comsuas garras. 

O cerebro e relativamente grande e ocupa a maior parte da superficie dorsal da faringe. As conexoes circunfaringeas 
ligam 0 cerebro ao ganglio subfaringeo, de onde o cordao nervoso ventral duplo se estende posteriormente como uma corrente 
de quatro ganglios que parecem controlar os quatro pares de pernas. Os olhos, ocelos com pigmenta 9 ao invertida, estao 
presentes. 




Figura 18.19 A. Micrografia eletronica de varredura de urn tardigrade aquatico, Pseudobiotus. B. Micrografia 
eletronica de varredura de Echiniscus maucci, que varia de 300 ate 500 qm. Ele se prende a musgos ou plantas 
aquaticas com suas garras. Como ele nao consegue nadar, entao entra em urn estado de animagao suspensa 
durante o periodo seco. 



Figura 18.20 Anatomia interna de urn tardigrade. 

Nos tardigrados, os sexos sao separados. Em algumas especies de agua doce e habitantes de musgo, os maehos sao 
desconheeidos e a partenogenese pareee ser a regra. Algumas espeeies tern tambem maehos anoes, porem, na maior parte dos 
estudos que inelulram machos e lemeas, ambos parecem ocorrer com aproximadamente a mesma frequencia. Em algumas 
especies, o esperma e depositado diretamente no receptaculo seminal ou cloaca da lemea; em outras, e injetado na cavidade 
corporal apos perfurar a cuticula. Os ovos de algumas especies sao bastante ornamentados (Eigura 18.21). Apostura de ovos, 
assimeomo a defecagao, pareee ocorrer no momento da muda, quando o volume do fluido celomico e reduzido. As femeas de 
algumas especies cimentamseus ovos a umobjeto submerso, enquanto outras os poemna cuticula descartada (Figura 18.22). 
Em alguns casos, a fertilizagao e indireta e os machos aglomeram-se ao redor da cuticula descartada e injetam seu esperma 
para dentro. 

Nao existem pesquisas detalhadas sobre o desenvolvimento de tardigrados, porem a clivagem pareee ser completa. 
Forma-se uma estereogastrula. Cinco pares de bolsas celomicas surgem, reminiscentes do desenvolvimento enterocelico de 
muitos deuterostomios. No entanto, todos, menos o ultimo par que se funde para formar a gonada, desaparecem durante o 
desenvolvimento, e a gonocele e o unico espago celomico verdadeiro que persiste nos adultos. O desenvolvimento e direto e 
rapido. Depots de cerca de 14 dias, os juvenis utilizam suas garras para quebrar a casca do ovo e sair. Nesse momento, o 
















numero de celulas no corpo permanece relativamente fixo, e o crescimento ocorre primariamente pelo aumento de tamanho 
celular emvez de pelo numero de celulas. 




Figura 18.21 Micrografia eletronica de varredura de urn ovo bastante ornamentado de urn tardigrade, 
Macrobiotus hufelandii. 


Figura 18.22 Cuticula descartada de urn tardigrade, centende uma serie de eves fertilizades. 

Uma das caracterlsticas mais intrigantes dos tardlgrados terrestres e sua capacidade de entrar em um estado de anima^ao 
suspensa, denominado criptobiose, durante o qual o metabolismo e virtualmente imperceptlvel; tais organismos conseguem 
suportar condi 96 es ambientais severas por perlodos prolongados. Sob condi 96 es de desseca 9 ao gradual, o conteudo de agua 
do corpo cal de 85% para apenas 3%, o movimento cessa e o corpo adquire o formato de umbarril. No estado criptobiotico, 
os tardlgrados podem resistir a temperaturas extremas de +149°C ate -272°C, radia 9 ao ionizante, deficiencia de oxigenio, 
conservantes como eter e alcool absolute; alem de outras condi 96 es adversas, e podem sobreviver por muitos anos. A 
atividade e retomada quando a umidade se toma disponlvel novamente. Alguns nematodeos e rotlferos tambem realizam 
criptobiose. 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 
Filogenia 

As rela 96 es evolutivas entre os Ecdysozoa nao sao bem compreendidas. Os membros desse clado nao compartilham um 
padrao comum de clivagem A clivagem nos nematodeos e nematomorfos e descrita como peculiar, ou nao claramente espiral 
ou radial. Nos priapulldeos, e umtanto similar a clivagem radial. A clivagem nao foi estudada nos quinorrincos, loriciferos e 
tardigrados. Em ovos de onicoforos que contem grandes quantidades de vitelo, o citoplasma nao cliva, mas os nucleos se 
dividem O desenvolvimento e semelhante ao dos artropodes com ovos centrolecitos (ver Capitulo 8 ). Nos ovos dos 
onicoforos compouco vitelo, a clivagem e completa (holoblastica), poremo padrao de clivagem varia, parecendo ser espiral 
emalgumas especies e radial em outras. 

Na ausencia de caracteres do desenvolvimento, a ordem de ramifica 9 ao nao e definida para todos os ecdisozoarios. 



poremos vermes eilmdrieos, filo Nematoda, estao unificados como filo Nematomorpha, no clado Nematoides (Figura 18.1). 
Filogenias reeentes coloeam os dois filos como taxons-irmaos compartilhando uma cutlcula de colageno, porem outros 
trabalhos sugerem que Nematomorpha e parente de Loricifera. 

O filo Kinorhyncha e colocado como o taxon-irmao do filo Priapulida, baseado no compartilhamento da faringe com duas 
camadas. Os quinorrincos tempe 9 as bucais (estiletes orals cm um cone bucal nao invertivel) semelhantes as dos loriclferos, 
porem estes compartilham algumas caracterlsticas morfologicas com as larvas de Nematomorpha e Priapulida. Alguns 
pesquisadores criaram o clado Scalidophora, para incluir Kinorhyncha, Priapulida e Loricifera, porem sao necessaries mais 
trabalhos sobre esses animals antes de se especificar uma ordem de ramifica 9 ao. Os dados da sequencia do genoma 
mitocondrial embasam uma rela 9 ao de taxon-irmao entre os quinorrincos e os priapulideos e entre esse clado e o 
Panarthropoda. 

O clado Panarthropoda unifica tres filos: os vermes de veludo, filo Onychophora; ursos d’agua, filo Tardigrada; e 
Arthropoda. 

As caracterlsticas de onicoforos compartilhadas com os artropodes incluem um cora 9 ao tubular e uma hemocele com 
sistema circulatorio aberto, a presen 9 a de traqueias (provavelmente nao homologas), ausencia de cilios ectodermicos e 
cerebros de tamanho grande. Os onicoforos tambem compartilham diversas caracterlsticas com os anelideos: nefridios 
organizados metamericamente, parede celular muscular, ocelos com receptaculo de pigmento e ductos reprodutivos ciliados. 
As caracterlsticas peculiares incluem papilas orais, glandulas de muco, tuberculos corporals e supressao da segmenta 9 ao 
externa. 

Os tardigrados tern algumas semelhan 9 as com rotiferos, particularmente em termos de reprodu 9 ao e tendencias 
criptobioticas, e alguns autores os identificaram como pseudocelomados. Sua embriogenese, no entanto, os colocaria dentre os 
celomados. A origem enterocelica do mesoderma e uma caracteristica de deuterostomios, porem cinco bolsas se formam, 
algumas fundem-se e outras desaparecem, diferentemente do padrao de deuterostomios tipicos. Outros autores identificam 
varias sinapomorfias importantes que sugerem o agrupamento deles com os artropodes (Figura 18.1). Analises de sequencias 
de DNA sustentam o seu alinhamento com os artropodes em Ecdysozoa. Tardigrada e artropodes compartilham duas 
caracterlsticas morfologicas: cerdas do mesmo tipo e musculos que se inseremna cuticula (Figura 18.1). No entanto, os dados 
da sequencia do genoma mitocondrial indicam que os onicoforos e os tardigrados sao taxons-irmaos e esse par e taxon-irmao 
dos Arthropoda. 

A reconstru 9 ao da historia de vida evolutiva e uma busca fascinante, porem os biologos nao tern informa 9 ao do 
desenvolvimento e da morfologia para muitos taxons, como fica claro a partir dos comentarios apresentados aqui. Muitos dos 
taxons menos conhecidos sao animals muito pequenos que vivem em habitats obscuros, por exemplo, os espa 90 s entre graos 
de areia; mas ate que todos os estados de caracteres possam ser descritos para esses animals, nosso conhecimento sobre a 
filogenia tanto de Ecdysozoa como de Metazoa continuara incompleto. 

Diversifica^ao adaptativa 

Exce 9 ao feita aos artropodes, certamente a diversifica 9 ao adaptativa mais impressionante nesse grupo de filos e apresentada 
pelos nematodeos. Eles sao, de longe, os mais numerosos em termos tanto de individuos quanto de especies, e foramcapazes 
de se adaptar a praticamente todos os habitats disponiveis para a vida animal. Seu piano corporal basico pseudocelomado, 
com a cuticula, esqueleto hidrostatico e musculos longitudinals, provou ser suficientemente generalizado e plastico para se 
adaptar a uma enorme variedade de condi 96 es fisicas. Einhagens de vida livre deram origem a formas parasitas em varias 
ocasioes, e, virtualmente, todos os potenciais hospedeiros foram explorados. Uma filogenia indica que as formas que 
parasitam plantas surgiram de ancestrais que se alimentavam de fungos em tres eventos evolutivos independentes. Todos os 
tipos de ciclo de vida ocorrem: de simples e direto ate o complexo, com hospedeiros intermediarios; da reprodu 9 ao normal 
dioica ate partenogenese, hermafroditismo e alternancia de gera 96 es parasiticas e de vida livre. Um fator principal que 
contribuiu para o oportunismo evolutive dos nematodeos foi sua extraordinaria capacidade de sobreviver em condi 96 es 
subotimas, por exemplo, desenvolvimento suspense em muitas especies e habilidade de entrar em criptobiose (sobrevivencia 
emcondi 96 es dificeis ao assumir uma taxa metabolica muito baixa) em muitas especies de vida livre e parasitas de plantas. 

J Resumo _ 



Os filos cobertos neste capitulo apresentam diversidade de pianos corporals. A analise de similaridades dos nucleotldios no 
gene da pequena subunidade 18S do DNA ribossomico forneee uma evideneia de que eles perteneemao superfilo Eedysozoa. 
Todos os membros desse clado fazema muda de suas cutlculas. 

Exee 9 ao feita aos artropodes, Nematoda e o maior e mais importante desses filos, e, apesar de haver apenas 25.000 
especies descritas atualmente, estima-se que podem existir ate cerea de 500.000 especies atuais. Sao aproximadamente 
eillndrieos, afilando-se nas extremidades, e revestidos por uma dura eutleula seeretada. Seus musculos da parede eorporal sao 
exclusivamente longitudinals, e, para funeionarem bem na locomo^ao, tal organiza 9 ao deve conter um volume de fluido 
pseudoeelomico sob alta pressao hidrostatiea. Esse fato na vida de um nematodeo tern um efeito profundo na maioria das 
outras fun 96 es fisiologicas, como, por exemplo, na ingestao de alimento, eje 9 ao de fezes, excre 9 ao, eopula 9 ao e outras. A 
maioria dos nematodeos e dioica, e existem quatro estagios juvenis, eada um separado por uma muda de eutleula. Quase todos 
os animals vertebrados e invertebrados e muitas plantas apresentam nematodeos parasites, e muitos outros nematodeos vivem 
livremente no solo e em habitats aquaticos. Alguns destes tern parte do seu eiclo de vida livre, alguns passam por uma 
migra 9 ao nos tecidos do hospedeiro e alguns tern um hospedeiro intermediario no seu cielo de vida. Alguns nematodeos 
parasites causam doen 9 as graves em seres humanos e outros animals. 

Os Nematomorpha assemelham-se superfieialmente aos nematodeos e apresentam estagios juvenis eomo parasites de 
artropodes, seguidos por umestagio adulto aquatico de vida livre. 

Os lorieiferos podem retrair o corpo para dentro da lorica. Os quinorrineos aneoram-se e, entao, puxam o corpo por meio 
dos espinhos na cabe 9 a. Os Kinorhyneha e Eoricifera sao filos poueo numerosos de pequenos pseudoeelomados aquaticos. Os 
Priapulida sao vermes marinhos intersticiais de tamanho medio. 

O elado dos Panarthropoda eontem onicoforos, tardigrados e artropodes. Eles apresentam sistemas eirculaterios com 
hemocele. 

Os Onychophora sao animais semelhantes a lagartas encontrados em habitats umidos, prineipalmente tropicals. Sao 
segmentados e rastejampor meio de uma serie de apendices nao articulados provides de garras. 

Os Tardigrada sao pequeninos animais, majoritariamente terrestres, que vivem no filme de agua que recobre musgos e 
liquens. Tern oito pernas nao articuladas e uma cuticula nao quitinosa. Conseguem realizar a eriptobiose, suportando 
condi 96 es adversas por longos periodos. 

J Ouestoes de revisao_ 

1. O que e a euticula? 

2. Defina eedise. 

3. O que e um esqueleto hidrostatico? 

4. Diseorra sobre as diferen 9 as entre umsolenocito e um protonelfidio do tipo celula-llama. 

5. Explique duas caracteristieas particulares dos musculos da parede do corpo de nematodeos. 

6 . Que earacteristica dos musculos da parede do corpo de nematodeos requer uma alta pressao hidrostatiea do fluido 
pseudocelomatico para fiincionar de maneira efleiente? 

7. Explique a intera 9 ao da cuticula, dos musculos da parede do eorpo e do fluido pseudocelomatico na locomo 9 ao dos 
nematodeos. 

8 . Explique como a pressao pseudocelomatica alta afeta a alimenta 9 ao e a defeca 9 ao dos nematodeos. 

9. Delineie o eiclo de vida de cada um dos seguintes: Ascaris lumbricoides, aneilostomo, Enterobius vermicularis, 
Trichinella spiralis, Wuchereria bancrofti. 

10. Em que parte do corpo humano voce eneontraria os adultos de cada uma das especies da questao 9? 

11. Esboee o eiclo de vida de um Nematomorpha gordiideo. 

12. Quais as semelhan 9 as entre os nematodeos e nematomorfos, e quais as diferen 9 as? 

13. Onde vivem os quinorrineos? 

14. Desereva a introverte de um loricifero e de umpriapulideo. 

15. Como a hemoeele difere de umverdadeiro celoma? 

16. Explique como a hemocele e parte do sistema eirculaterio. 



17. Em que habitats podemos encontrar os tardlgrados? 

18. Como a criptobiose nos tardlgrados aumenta seupotencial de sobrevivencia? 

19. Descreva os dois maiores dados de protostomios e de uma earacterlstiea diagnostiea para eada um 

20. Liste 0 piano eorporal predominante (acelomado, pseudoeelomado, celomado) para os membros de eada um dos filos de 
protostomios e diseuta quanto o nosso entendimento da evolu^ao de protostomios mudaria se eada piano eorporal fosse 
umearater homologo. 

Para aprofundar seu raciodnio. Os eomentarios de N. A. Cobb meneionados na parte inieial do eapitulo deixam bem 
elaro como os nematodeos sao bem-sueedidos. Que earacteristicas desses animals podem ser apontadas como 
responsaveis por sua extraordinaria abundaneia? 
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• FILO ARTHROPODA 
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Em algum momenta e em algum lugar durante a era Pre-Cambriana, aeonteeeu um importante mareo da evolu^ao da vida na 
Terra. A eutieula maeia do aneestral segmentado de animats que hoje denominamos artropodes foi endurecida eom a 
deposi 9 ao adieional de proteina e de umpolissaearidio inerte denominado quitina. O exoesqueleta eutieular ofereeeu prote^ao 
eontra predadores e outros perigos ambientais, e eonferiu a seu possuidor uma lista formidavel de outras vantagens seletivas. 
Por exemplo, uma eutieula endureeida proporeionou um loeal mats seguro para a fixa^ao da museulatura, permitiu que os 
segmentos adjaeentes e as artioula 96 es funeionassem eomo alavaneas e melhorou enormemente o poteneial para looomo 9 ao 
rapida, ineluindo o voo. Com eerteza, uma armadura nao poderia ser uniformemente rigida; o animal seria tao ineapaz de se 
mover quanto o Homemde lata enferrujado de O Mdgico de Oz. As se 96 es rigidas de eutieula estavam separadas entre si por 
se 96 es Tinas e flexiveis, que formavam suturas e artieula 96 es. O exoesqueleta eutieular teve um poteneial evolutivo enorme. 
As extensoes artieuladas de eada umdos segmentos tornaram-se apendiees. 

A medida que as eutieulas endureeidas evoluiam, ou talvez eoneomitantemente eom isso, oeorreram muitas outras 
modifioa 96 es nos eorpos e nos eielos de vida dos protoartropodes. O ereseimento exigiu uma sequeneia de mudas eutieulares 
eontroladas por hormonios. Os eompartimentos eelomieos reduziram sua fun 9 ao de esqueleto hidrostatieo, talvez eausando 
uma regressao do eeloma e sua substitui 9 ao por umsistema aberto de seios (hemoeele). Os eilios loeomotores desapareeeram 
Essas modifiea 96 es e outras sao denominadas “artropodiza 9 ao”. Elas produziram animais em grande diversidade e 
abundaneia, eapazes de colonizar pratieamente todos os habitats na Terra. 

FILO ARTHROPODA 

O filo Arthropoda (Gr. arthron, artieula 9 ao + pous, podos, pe) e atualmente o filo eom maior diversidade de espeeies do 
Reino Animal, sendo eomposto por mais de 75% de todas as espeeies eonheeidas. Aproximadamente, 1.100.000 espeeies de 
artropodes foram registradas, e provavelmente o mesmo numero ainda deve ser identifieado e classifieado (na realidade, eom 
base no levantamento da fauna de insetos no dossel das florestas pluviais, muitas estimativas de espeeies ainda nao deseritas 
sao muito maiores). Os artropodes ineluem aranhas, eseorpioes, earrapatos, aearos, erustaeeos, piolhos-de-eobra, eentopeias, 
insetos, alem de outros grupos menos eonheeidos. Existe tambem um rieo registro fossil que se estende a por 9 ao mais antiga 
do periodo Pre-Cambriano. 

Poueos artropodes ultrapassam 60 em de eomprimento, e a maioria e muito menor. Entretanto, os euripteridos da era 
Paleozoiea ehegavam ate 3 m, e alguns insetos preeursores das libelulas (Protodonata) tinham envergadura de asas de eerea de 
1 m Atualmente, o maior artrdpode, umearanguejo japones do genero Macrocheira (Gr. makros, grande + cheir, mao), atinge 
aproximadamente 4 m; e o menor e o aearo parasito* do genero Demodex (Gr. demos, pessoa + dex, verme de madeira), que 
mede menos de 0,1 mmde eomprimento. 

Os artrdpodes sao animais em geral ativos, eom muita energia. Eles usam todas as formas de alimenta 9 ao - earnivoros, 
herbivoros e onivoros -, embora a maioria seja herbivora. Muitas artrdpodes aquatieos sao onivoros ou dependem de algas 
para sua nutri 9 ao, e a maioria das formas terrestres alimenta-se prineipalmente de vegetais. Quanto a diversidade da 
distribui 9 ao eeoldgiea, os artrdpodes nao tern rivals. 

Embora muitas artrdpodes terrestres exer 9 am eompeti 9 ao por alimento eom os humanos e transmitam doen 9 as serias, sao 
esseneiais na poliniza 9 ao de muitas dos vegetais utilizados na alimenta 9 ao humana, e tambem servem de alimento no 
eeossistema, produzem drogas e produtos eomo a seda, o mel, a eera de abelha e tinturas. 

Os artrdpodes estao distribuidos mais amplamente e mais densamente por todas as regioes da biosfera terrestre do que os 
membros de qualquer outro filo eueariota. Eles sao eneontrados em todos os tipos de ambiente, desde as profundezas 
oeeanieas ate altitudes bastante elevadas, e desde os trdpieos ate bem dentro das regioes polares do sul e do norte. Espeeies 
diferentes estao adaptadas para a vida no ar; sobre a terra; em agua doee, salobra e marinha; e sobre os eorpos de plantas e 
outros animais ou dentro deles. Algumas espeeies vivem em loeais nos quais nenhum outro animal eonsegue sobreviver. 
Rela^oes entre os subgrupos de artropodes 

Os artrdpodes sao protostamios eedisozoarios, perteneentes ao elado Panarthropoda (ver Eigura 18.1). Eles tern eorpos 
segmentados, uma eutieula quitinosa, Ifequentemente eontendo ealeio, e apendiees artieulados. O endureeimento eritieo da 
eutieula formando um exoesqueleta artieulado e ehamado, algumas vezes, de “artropodiza 9 ao”. 

Os artrdpodes diversifiearam-se muito, porem e relativamente faeil identificar pianos eorporais espeeifieos que 


caracterizam os subgrupos dos artropodes. Por exemplo, as centopeias e os milipedes tern troncos compostos de segmentos 
semelhantes repetidos, enquanto as aranhas tern duas regroes do corpo distintas sem segmentos repetidos. O filo Arthropoda 
esta dividido emdiversos subfiles, eombase emnosso conheeimento atnal das rela 96 es entre os subgrupos. 

Tradicionalmente, centopeias e milipedes e formas aparentadas, chamadas de pauropodes e sinfrlos, estavam agrupados 
com os insetos no subfilo Uniramia. Todos os membros de Uniramia temapendices unirremes - aqueles comumunico ramo - 
cm oposi 9 ao aos apendices birremes, os quais apresentam dois ramos (Figura 19.1). As filogenias construidas utilizando 
dados moleculares nao sustentam Uniramia como um grupo monofiletico. Alem disso, conforme as bases geneticas de 
apendices unirremes versus birremes foram sendo mais bem compreendidas (ver a seguir), tornou-se cada vez mais 
improvavel que todos os apendices unirremes tenhamsido herdados de umunico ancestral comum com tais apendices. 

Atualmente, sao defrnidos cinco subfiles de artropodes. Centopeias, milipedes, pauropodes e sinfrlos sao colocados no 
subfilo Myriapoda. Os insetos sao colocados no subfilo Hexapoda. As aranhas, os carrapatos, os limulos e sens parentes 
formam o subfilo Cbelicetara. As lagostas, os caranguejos, as cracas e muitos outros formam o subfilo Crustacea. Nos 
incluimos os “vermes-lingua” do antigo filo Pentastomida em Crustacea. Os trilobitas, ja extintos, foram agrupados no subfilo 
Trilobita. 

As rela 96 es frlogeneticas entre os subfiles sao controversas. Uma hipotese sustenta que todos os artropodes que 
apresentam uma pe 9 a bucal em particular, chamada de mandibula (Figura 19.1), formam umclado chamado Mandibulata. Esse 
clado inclui membros de Myriapoda, Hexapoda e Crustacea. Os artropodes que nao tern mandibulas possuem quebceras 
(Figura 19.1), como exemplifreado pelas aranhas. Assim, de acordo com a “hipotese mandibulada”, os miriapodes, os 
hexapodes e os crustaceos sao mais proximamente aparentados entre si do que qualquer um deles com os quelicerados. Os 
criticos da hipotese mandibulada argumentam que as mandibulas em cada grupo sao tao diferentes entre si que poderiam nao 
ser homologas. As mandibulas dos crustaceos sao multiarticuladas com superficies para mastigar e morder na base da 
mandibula (mandibula do tipo gnatobase), enquanto a dos miriapodes e hexapodes tern uma unica articula 9 ao, sendo a 
superficie mordedora localizada na margem distal (mandibula integral). Tambem existem algumas diferen 9 as nos musculos que 
controlam os dois tipos. Os proponentes da hipotese mandibulada respondem que os 550 milhoes de anos de historia dos 
mandibulados permitiram a evolu 9 ao de mandibulas diversas a partir de um tipo ancestral. Uma filogenia recente usando os 
caracteres do genoma mitocondrial embasam a “hipotese da mandibula”. 

Nos assumimos que o subfilo Trilobita e o taxon-irmao para todos os outros artropodes e que a primeira divisao no 
ultimo grupo separa os quelicerados de um ancestral comum de miriapodes, hexapodes e crustaceos. Assinalamos o subfilo 
Crustacea como o taxon-irmao do subfilo Hexapoda (Figura 19.2). As evidencias de uma rela 9 ao proxima entre hexapodes e 
crustaceos emergiram a partir de varies estudos filogeneticos que utilizam caracteres moleculares; esses estudos indicaram a 
necessidade de uma reavalia 9 ao dos caracteres morfologicos nos membros de ambos os taxons. Unimos o subfilo Crustacea 
com 0 subfilo Hexapoda no clado Pancrustacea. A natureza exata da rela 9 ao de parentesco entre esses dois subfiles esta sendo 
debatida e encontra-se discutida nos Capitulos 20 e 21. 




Figura 19.1 Dois caracteres importantes dos artropodes: os apendices podem ser unirremes (perna de uma 
abelha) ou birremes (membros de uma lagosta); as pegas bucais podem incluir queliceras (aranha) ou mandibulas 
(gafanhoto). Note que a presenga/ausencia de branquias nao esta relacionada com a forma do apendice. 

Apos esta introdugao geral aos artropodes, abordamos tres subfiles neste capltulo: Trilobita, Chelicerata e Myriapoda. O 
Capltulo 20 e dedicado ao subfile Crustaeea e o Capltulo 21, ao subfile Hexapoda. 

Por que os artropodes conseguiram atingir tamanha diversidade e abundancia? 

Os artropodes tern uma grande diversidade (numero de especies), ampla distribuigao e variedade de habitats e habitos 
alimentares, e uma fantastica predisposigao genetica para adaptagao a condigoes variantes. Na discussao que se segue, sao 
resumidos os padroes estruturais e fisiologicos que auxiliaramos artropodes a se tornaremdominantes. 

• Um exoesqueleto versatil. Os artropodes possuem um exoesqueleto que tern alta capacidade de protegao sem sacrificar a 
fiexibilidade ou a mobilidade. Esse esqueleto e a cudcula, umrevestimento externo secretado pela epiderme subjaeente. A 
cuticula e constituida de uma camada mais interna e mais grossa, a procuticula, e uma camada mais externa, relativamente 
fina, a epicuticula (Figura 19.3). Xante a procuticula quanto a epicuticula consistem em varias camadas (laminas). A 
epicuticula externa e composta de proteina, frequentemente comlipidios. Aproteina e estabilizada e endurecida atraves de 
um processo de ligagoes quimicas, denominado esclerotizagao, que aumenta sua capacidade de protegao. Em muitos 
insetos, a camada mais externa da epicuticula e composta de ceras que reduzem a perda de agua. 
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A procuticula esta dividida em uma exocudcula, que e secretada antes de uma muda, e uma endocuti'cula, que e 
secretada apos uma muda. Ambas as camadas da procuticula contem quitina consolidada com proteina. A quitina e um 
polissacaridio nitrogenado, rigido e resistente, e insoluvel emagua, substancias alcalinas e acidos fracos. Acuticula nao e 
apenas leve e flexivel, mas tambem prove prote 9 ao contra a desidrata 9 ao e outros estresses biologicos e fisicos. Nos 
insetos, a quitina forma ate cerca de 50% da procuticula, sendo o restante, proteina. Em alguns crustaceos, a quitina pode 
formar de 60 a 80% da procuticula; alem disso, a maioria dos crustaceos apresenta algumas areas da procuticula 
impregnada comsais de calcio. Aadi 9 ao de sais de calcio reduz a flexibilidade, mas aumenta a resistencia. Na carapa 9 a 
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de lagostas e caranguejos, por exemplo, essa calcifica 9 ao e extrema. 
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Exoesqueleto quitinoso com apendices articulados 

Figura 19.2 Cladograma dos artropodes existentes mostrando as provaveis relagoes entre os quatro subfilos. 


Apenas algumas sinapomorfias estao incluidas aqui. Os crustaceos e os hexapodes sao mostrados como taxons- 


irmaos, no dado Pancrustacea. Uma relagao de taxon-irmao entre Pancrustacea e Chellcerata esta baseada na 


posse compartilhada de mandibulas e dados de filogenias moleculares. 



Figura 19.3 Estrutura da cuticula de crustaceos. 

A cuticula podc scr macia c pcrmcavcl ou podc formar uma vcrdadcira armadura. Entre os segmentos do corpo e entre 

























OS segmentos dos apendices, ela e fina e flexivel, criando articula^oes moveis e permitindo liberdade de movimentos. Nos 
crustaceos e insetos, a cuticula forma invagina^oes (apodemas) que servem para a inser^ao da musculatura. A cuticula 
tambem pode revestir a parte anterior e a posterior do trato digestivo, revestir e dar suporte a traqueia, e estar adaptada 
para servir eomo pe^as bueais mastigatorias, orgaos sensoriais, orgaos eopuladores, e como proposito de ornamenta9ao. 
Ela e, eomeerteza, um material versatil. 

O exoesqueleto eutieular nao expansivel, entretanto, realmente impoe restri^oes importantes ao erescimento. Para 
ereseer, um artropode deve trocar seu revestimento externo em certos intervalos de tempo, e produzir um maior - em um 
processo denominado muda. O processo de muda termina com a efetiva elimina^ao da pele, ou ecdise. Os artropodes 
podem mudar muitas vezes antes de atingir o estagio adulto, e alguns continuam mudando apos isso ter ocorrido. Mais 
detalhes do processo de muda sao apresentados para os crustaceos (Capitulo 20 ) e os insetos (Capitulo 21 ). 

• A segmenta^ao e os apendices proporcionam uma locomo^ao mais eficiente. O piano corporal ancestral dos artropodes 
era provavelmente uma serie linear de segmentos semelhantes, cada um comum par de apendices articulados. Entretanto, 
os grupos atuais exibem uma ampla variedade de segmentos e apendices. Tern havido uma tendencia para os segmentos 
combinarem-se ou fundirem-se em grupos funcionais, chamados tagmas, que tern propositos especializados. O corpo das 
aranhas, por exemplo, temdois tagmas. Os apendices sao Ifequentemente diferenciados e especializados para uma divisao 
marcante de trabalho. Os articulos dos apendices sao essencialmente constituidos por alavancas ocas movidas por 
musculos internos, em sua maioria estriados, permitindo uma a9ao rapida. Os apendices tern pelos sensoriais (bem como 
cerdas e espinhos) e podem estar modificados e adaptados para exercer fun96es sensoriais, manipula9ao de alimento, 
locomo9ao eficiente e muito rapida, e nata9ao 

• Ar conduzido diretamente as celulas. A maioria dos artropodes terrestres tern um sistema traqueal altamente eficiente, 
constituido por tubos de ar que levam o oxigenio diretamente aos tecidos e celulas e permitem a existencia de uma alta 
taxa metabolica durante periodos de atividade intensa. Esse sistema tambem tende a limitar o tamanho do corpo. Os 
artropodes aquaticos respiramprincipalmente atraves de alguma forma de sistema de branquias internas ou extemas. 

• Orgaos sensoriais altamente desenvolvidos. E encontrada uma grande variedade de orgaos sensoriais, desde olhos 
compostos (em mosaico) ate aqueles relacionados com o tato, o olfato, a audi9ao, o equilibrio e a recep9ao quimica. Os 
artropodes tern uma percep9ao muito afiada do que acontece em seu ambiente. 

• Padroes comportamentais complexes. Os artropodes ultrapassam a maior parte dos demais invertebrados quanto a 
complexidade e a organiza9ao de suas atividades. O comportamento inato (nao aprendido) controla inquestionavelmente 
muito do que eles fazem, mas o aprendizado tambem tern um papel importante na vida de muitas especies. 

• Uso de diferentes recursos atraves da metamorfose. Muitos artropodes passam por modifica96es metamorficas, 
incluindo uma forma larval que e muito diferente, estruturalmente, daquela do adulto. As formas larvais sao muitas vezes 
adaptadas para utilizar alimento diferente daquele usado pelos adultos, e ocupam um espa90 diferente. O uso de diferentes 
recursos parece mais significativo porque a competi9ao intraespecifica ocorrera quando forem grandes os numeros da 
popula9ao; independentemente dos recursos usados, um tornar-se-a limitador. 

SUBFILO TRILOBITA 

Os trilobitas provavelmente surgiram antes do periodo Cambriano, durante o qual fioresceram. Estao extintos ha 245 milhoes 
de anos, mas foram abundantes durante os periodos Cambriano e Ordoviciano. Seu nome refere-se ao formato trilobado do 
corpo em uma sec9ao transversal, causado por um par de sulcos longitudinais. Eram habitantes de fundo, achatados 
dorsoventralmente, e provavelmente se alimentavam de detritos (Eigura 19 . 4 A). A maioria deles podia enrolar-se como 
tatuzinhos-de-jardim (isopodes), e mediam de 2 a 67 cm de comprimento. Apesar de serem muito antigos, eram artrdpodes 
altamente especializados. 

Seu exoesqueleto continha quitina, refor9ada em algumas areas com a impregna9ao de carbonate de calcio. O corpo era 
dividido em tres tagmas; cabe9a, tdrax e pigidio. A cabe9a tinha apenas uma pe9a, mas mostrava sinais de uma segmenta9ao 
ancestral; o tdrax tinha um numero variavel de segmentos; e os segmentos do pigidio, na extremidade posterior, eram fundidos 
emuma placa. A cabe9a apresentava um par de antenas, olhos compostos, boca e quatro pares de apendices locomotores. Nao 
existiam pe9as bueais verdadeiras, mas umhipostomio (ver adiante) que atuava provavelmente na alimenta9ao. Comexce9ao 


do ultimo, cada um dos segmentos do corpo tinha um par de apendices birremes (ramificado em dois). Um dos ramos tinha 
uma franja de filamentos que podemter servido como branquias. 
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Figura 19.4 Fosseis de artropodes antigos. A. Fosseis de trilobitas, em vista dorsal. Esses animais eram 
abundantes no periodo Cambriano Medio. B. Fossil de Eurypterida. Os euripteridos floresceram na Europa e 
America do Norte desde o periodo Ordoviciano ate o Permiano. 

Caracteristicas do filo Arthropoda 

• Apendices articulados; ancestralmente, um par em cada segmento, mas com numerofrequentemente reduzido; apendicesfrequentemente modificados 
para assumir fungoes especializadas 

• Vivem em habitats marinhos, de agua doce e terrestres; muitos capazes de voar 

• Taxons de vida livre e parasitos 

• Simetria bilateral; corpo segmentado divididoem gruposfuncionaisdenominadostagmas: cabe^a e tronco; cabe^a, toraxeabdome; ou cefalotoraxe 
abdome; cabe^a definida 

• Corpo triblastico 

• Celoma reduzido nosadultos; a maior parte da cavidade corporal e constituida pela hemocele (seios, ou lacunas, entre ostecidos) preenchida por 
hemolinfa 

• Exoesqueleto cuticular contendo proteinas, lipidios, quitina e, frequentemente, carbonato de calcio. Esse exoesqueleto e secretado pela epiderme 
subjacente e e descartado (na muda) em intervals; a quitina e menos prevalente em alguns outros grupos alem dos artropodes 

• Sistema digestivo completo; pe^as bucais modificadas a partir de apendices ancestrais e adaptadas para os diferentes metodos de alimentagao; o canal 
alimentar apresenta grande especializagao por ter, em varies artropodes, dentes quitinosos, compartimentos e ossiculos gastricos 

• Sistema muscular complexo, com exoesqueleto para sua insergao, musculos estriados para agbes rapidas e musculos lisos para orgaos viscerais; sem 
cilios 

• Sistema nervoso semelhanteaqueledosanelideos, com um ganglio cerebral dorsal conectadopor um anel que circunda otubo digestivo a uma cadeia 
nervosa dupla de ganglios ventrais; fusao dos ganglios em algumas especies 

• Orgaos sensoriais bem desenvolvidos; padroes comportamentais bem mais complexes do que o da maioria dos invertebrados, com maior ocorrencia de 
organiza^o social 

• Partenogenese em alguns taxons 

• Sexosem geral separados, com orgaos reprodutores pareados e ductos; em geral com fertilizagao interna; oviparos, ovoviviparos ou viviparos; 
frequentemente com metamorfose 

• Glandulas excretoras pareadas denominadas glandulas coxais, antenais ou maxilares presentes em alguns; outros com orgaos excretores chamados 

tubulosde Malpighi 

• Respira^oatravesda superficie corporal, branquias, traqueias (tubes aereos) ou pulmoesfoliaceos 











• Sistema drculatorio aberto, com urn cora^o contratil dorsal, arterias e hemocele (seiossangumeos) 


Os fosseis de trilobitas sao identificados no nfvel de especie por sua morfologia. Os trilobitas Calmoniidae sao urn grupo extremamente diversificado. Os membros do 
genero Metacryphaeus eram abundantes no perfodo Devoniano e tao bem preservados no estrato boliviano que a evolugao e a extingao dos taxons podem ser 
acompanhadas. Urn excelente registro fossil e boa informa^o sobre a biogeografia e nfveis relativos do mar permitem o estudo da diversificado evolutiva em 
relagao aos fatores abioticos. Parece que a especia^o dos Calmoniidae ocorreu depois que populates ficaram isoladas pelo abaixamento do nivel do mar. 
Posteriormente, a elevagao do nivel do mar permitiu a dispersao de novas especies. As taxas de extin^o eram baixas na maior parte do tempo, mas o genero inteiro 
desapareceu quando a extindo ultrapassou a especiado. A especiado reduziu-se quando o nivel do mar estava alto, presumivelmente porque nao ocorreu o 
isolamento geografico das populades. 

SUBFILO CHELICERATA 

Os artropodes quelicerados sao conhecidos desde o periodo Ordoviciano ha mais de 445 milhoes de anos, e ineluem 
euripteridos (extintos), Hmulos, aranhas, carrapatos e acaros, escorpioes, aranhas-do-mar e outros grupos menos eonhecidos, 
eomo os soHfugos e escorpioes-vinagre. Seus corpos sao compostos por dois tagmas; um cefalotorax, ou prossoma, e um 
abdome, ou opistossoma. Sao earacterizados por apresentarem seis pares de apendices no cefalotorax, que ineluem um par de 
quellceras (pe^as bucais), um par de pedipalpos e quabo pares de apendices locomotores. Nao tern antenas. A maioria dos 
quelicerados suga alimento llquido de suas presas. Existembes classes de quelicerados (Figura 19.5). 

Classe Merostomata 

A classe Merostomata e representada por euripteridos, totalmente extintos, e xifosuros ou Hmulos, que sao, algumas vezes, 
denominados de “fosseis vivos” devido a formas existentes remanescentes dos fosseis ordovicianos. 

Subdasse Eurypterida 

Os euripteridos (Figura 19.4B) foram os maiores de todos os fosseis de arbopodes conhecidos, podendo atingir o 
comprimento de 3 m Esses fosseis ocorrem em rochas datadas desde o periodo Ordoviciano ate o Permiano. Eles tern uma 
grande semelhan^a com os Hmulos (Figura 19.6) e tambem com os escorpioes. A cabe 9 a tinha seis segmentos fundidos com 
olhos simples e compostos, bem eomo queliceras e pedipalpos. Tambem tinham quabo pares de pernas locomotoras e seu 
abdome, 12 segmentos e umtelsonpontiagudo. 

Os euripteridos eram os predadores dominantes de seu tempo, e alguns tinham apendices anteriores modificados em 
grandes garras esmagadoras. E possivel que o desenvolvimento da armadura dermica nos primeiros peixes (Capitulo 23) tenha 
resultado da pressao de sele^ao da preda 9 ao pelos euripteridos. 

Subdasse Xiphosurida \Ltmulos 

Os xifosuros sao um grupo marinho antigo, que tern sua origem no periodo Ordoviciano. Limulus (E. limus, torto) (Figura 
19.6) mantem praticamente a mesma forma desde o periodo Triassico. Somente bes generos (quabo especies) sobrevivem 
atualmente: Limulus, que vive em aguas rasas ao longo da costa atlantica da America do Norte (incluindo a costa do Golfo ate 
0 Texas e o Mexico); Carcinoscorpius (Gr. karkinos, caranguejo, + skorpidn, escorpiao), ao longo da costa sul do Japao; e 
Tachypleus (Gr. tachys, rapido, + pleutes, marinheiro), nas Indias Orientals e ao longo da costa sul da Asia. Geralmente 
vivemem aguas rasas. 
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Figura 19.5 Cladograma dos quelicerados, mostrando uma das relagoes propostas dentro do dado dos 
quelicerados. 

Fonte: Modificada de R.C. Brusca and G.J. Brusca, Invertebrates, Sinauer Associates, Inc., Sunderland, MA, 
1990. 
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Figura 19.6 A. Vista dorsal de urn Limulus (classe Merostomata). Esses animais podem atingir 0,5 m de 
comprimento. B. Vista ventral de uma femea. 

Os xifosuros tern uma carapa^a nao segmentada em forma de ferradura (escudo dorsal rlgido) e um abdome largo, que 
termina emumlongo telson, ou cauda. O cefalotorax tern um par de quellceras, umpar de pedipalpos e quatro pares de pernas 
locomotoras, enquanto o abdome tern seis pares de apendices largos e delgados fundidos na linha media do corpo (Figura 
19.6). Em cinco apendices abdominals aparecem branquias foliaceas (branquias achatadas, e em forma de folha) sob o 
operculo branquial. Ha dois olhos laterals rudimentares e dois olhos simples na carapaga. Um limulo nada usando as placas 
abdominals e pode caminhar utilizando as pernas locomotoras. Alimenta-se a noite de vermes e pequenos moluscos, que 
captura comas queliceras e pernas locomotoras. 



























Durante a epoca reprodutiva, os Hmulos encaminham-se a costa aos milhares durante a mare alta para acasalar. A femea 
escava na areia, onde deposita sens ovos, enquanto um ou mais machos, de tamanho menor, acompanham de perto para liberar 
sens espermatozoides no ninho antes que a femea o cubra com areia. Os Hmulos americanos acasalam e depositam ovos 
durante as mares altas de lua cheia e nova na primavera e no verao. Os ovos sao aquecidos pelo Sol e protegidos das ondas 
ate as larvas emergirem e retornarem ao mar, carregadas por outra mare alta. As larvas sao segmentadas e Ifequentemente 
denominadas “larvas bilobitas” devido a sua semelhan 9 a com os trilobitas. 

Classe Pycnogonida | Aranhas-do-mar 

Cerca de 1.000 especies de aranhas-do-mar ocu^am habitats marinhos desde as aguas rasas costeiras ate as bacias do fundo 
oceanico. Algumas aranhas-do-mar tern apenas alguns millmetros de comprimento, mas outras sao muito maiores, atingindo 
quase 0,75 m com as pemas esticadas. Bias temumcorpo pequeno e delgado e, emgeral, quatro pares de pernas locomotoras 
estreitas e longas. Alem disso, apresentam uma caracterlstica unica dentre os artropodes: os segmentos estao duplicados em 
alguns grupos, observando-se assim cinco ou seis pares de pernas, em vez dos quatro pares normalmente caracterlsticos dos 
aracnideos. Os machos de muitas especies tern um par de pernas auxiliares (ovigeras) (Figura 19.7) comas quais carregamos 
ovos em desenvolvimento. As pemas ovigeras em geral estao ausentes nas femeas. Muitas especies tambem estao equipadas 
com queliceras e palpos. As queliceras algumas vezes sao chamadas de queliforos nesse grupo. 

A pequena cabe^a exibe uma eleva 9 ao com dois pares de olhos simples. A boca esta localizada no apice de uma longa 
proboscide, que suga o fluido de cnidarios e animals de corpo mole. O sistema circulatorio e limitado a um cora 9 ao dorsal 
simples, e os sistemas excretor e respiratorio estao ausentes. O corpo e as pernas estreitos e longos promovem o surgimento 
de uma superficie grande, emrela 9 ao ao volume, que e evidentemente suficiente para a difusao de gases e excretas. Por causa 
do tamanho reduzido do corpo, o sistema digestive e as gonadas apresentam prolongamentos para dentro das pernas. 

As aranhas-do-mar ocorrem em todos os oceanos, mas sao mais abundantes em aguas polares. Pycnogonum (Figura 
19.7B) e um genero comum da regiao enbemares encontrado nas costas atlantica e pacifica dos ELIA; e tern pernas 
relativamente curtas e fortes. Nymphon (Figura 19.7A) e o maior genero de picnogonidos, com mais de 200 especies. Ocorre 
desde aguas rasas ate profundidades de 6.800 m, em todos os mares, comexce 9 ao dos mares Baltico e Negro. 



Figura 19.7 A. Um picnogonido, Nymphon sp. Nas especies desse genero, todos os apendices anteriores 
(queliceras, pedipalpos e pernas ovigeras) estao presentes em ambos os sexos, embora as pernas ovigeras 
estejam frequentemente ausentes em femeas de outros generos. B. Pycnogonum hancockii, uma aranha-do-mar 



com pernas relativamente curtas. As femeas desse genero nao tern nem queliceras nem pernas ovigeras, e os 
machos tern as pernas ovigeras. 

Algumas pesquisas sugerem que os picnogonidos pertenceram a uma linhagem que divergiu cedo nos artropodes fora de 
qualquer subfilo, mas evidencias morfologicas e moleculares sustentam fortemente a localiza 9 ao de Pycnogonida em 
Chelicerata (ver a se^ao de Filogenia). 

Classe Arachnida 

Os araenideos (Gr. arachne, aranha) apresentam uma varia 9 ao anatomiea enorme. Alem das aranhas, o grupo inelui 
eseorpioes, pseudoseorpioes, eseorpioes-vinagre, earrapatos, aearos, opilioes, entre outros. Existem muitas diferen 9 as entre 
esses taxons eom rela 9 ao a forma e aos apendiees. Sao, prineipalmente, animais de vida livre, predominando em regioes 
quentes e seeas. 

Os araenideos tomaram-se extremamente diversos: mais de 80.000 espeeies foram deseritas ate o momenta. Foram uns 
dos primeiros artropodes a eolonizar o ambiente terrestre. Por exemplo, fosseis de eseorpioes estao registrados no periodo 
Siluriano, e aranhas e aearos apareeeram no final da era Paleozoiea. 

Todos os araenideos tern dois tagmas: um eefalotarax (oabe 9 a e tarax) e um abdome, que pode ou nao ser segmentado. O 
abdome aloja os orgaos reprodutivos e respiratarios, eomo as traqueias e pulmoes foliaeeos. O eefalotarax geralmente exibe 
umpar de quelieeras, umpar de pedipalpos e quatro pares de pernas loeomotoras (Figura 19.8). Amaioria dos araenideos e 
predadora e tern ferroes, pin 9 as, glandulas de veneno ou aguilhoes; os ferroes sao quelieeras modifieadas, enquanto as pin 9 as 
sao pedipalpos modifieados. Geralmente tern uma faringe sugadora potente coma qual ingeremos fiuidos e tecidos moles dos 
corpos de suas presas. Dentre as adapta 96 es interessantes que apresentam, estao as glandulas de seda das aranhas. 

A maioria dos araenideos e inofensiva para os humanos e, na verdade, faz o bem ao destruir insetos daninhos. Os 
araenideos alimentam-se, tipicamente, liberando enzimas digestivas sobre suas presas ou dentro delas e, depois, sugando o 
liquido pre-digerido. Alguns, eomo a viuva-negra e a aranha-marrom, podem administrar picadas perigosas. A picada do 
escorpiao pode ser bastante dolorosa, e a de algumas poucas espeeies pode ser fatal. Alguns earrapatos e aearos sao 
transmissores de doen 9 as, alem de causadores de irrita 96 es dolorosas. Alguns aearos causam danos a um grande numero de 
produtos alimentares e plantas ornamentals importantes por sugaremseus fiuidos. 

Varias ordens menores nao estao incluidas na discussao a seguir. 

Ordem Araneae | Aranhas 

As aranhas sao um grande grupo de araenideos, compreendendo cerca de 40.000 espeeies, distribuidas por toda a Terra e 
conhecidas desde o periodo Siluriano, ha aproximadamente 420 milhoes de anos. O corpo da aranha e compacto: um 
cefalotorax (prossotna) e um abdome (opistossoma), ambos nao segmentados e unidos por um fino pedicelo. Algumas 
aranhas apresentam um abdome segmentado, o que e considerado umcarater ancestral. 

Os apendiees anteriores sao umpar de quelieeras (Figura 19.8), com garras terminals, atraves das quais passam os 
ductos provenientes das glandulas de veneno, e um par de pedipalpos, semelhantes a pernas, com fun 9 ao sensorial e tambem 
utilizados pelos machos para transferir espermatozoides. As partes basais dos pedipalpos podem ser utilizadas para manipular 
alimento (Figura 19.8). Quatro pares de pernas loeomotoras terminamem garras. 



Icxjomotoras 

Figura 19.8 Anatomia externa de uma aranha papa-moscas, incluindo uma vista anterior da cabega (a direita). 

Todas as aranhas sao predadoras, alimentando-se prineipalmente de insetos, os quais elas imobilizam imediatamente com 






0 veneno administrado pelas queliceras. Algumas aranhas perseguem suas presas, outras ca 9 amde tocaia, e muitas aprisionam 
suas presas em teias de seda. Depois que a aranha segura sua presa com as queliceras e injeta o veneno, ela liquefaz os 
tecidos comum fluido digestivo e suga o caldo resultante para seu estomago. As aranhas que tern dentes na base das queliceras 
quebram e bituram suas presas, auxiliando a digestao efetuada pelas enzimas eliminadas pela boca. 

As aranhas respiram atraves de pulmoes foliaceos, baqueias ouambos. Os pulmoes foliaceos consistem em muitas bolsas 
de ar paralelas que se estendem denbo de uma cavidade preenchida de sangue (Figura 19.9). O ar enba na camara abaves de 
uma fenda na parede do corpo. As baqueias constituem um sistema de tubos de ar que carregamo ar diretamente aos tecidos a 
partir de aberturas denominadas espiraculos. As baqueias sao similares aquelas dos insetos (Capitulo 21), mas sao muito 
menos extensas e evoluiram independentemente nas duas linhagens de arbopodes. Assim, os sistemas baqueais dos arbopodes 
representam um forte caso de convergencia evolutiva. 

As aranhas e os insetos tambem desenvolveram independentemente um sistema excretor unico, composto por tubulos de 
Malpighi (Figura 19.9), que babalha emconjunto com celulas de reabsor 9 ao especializadas localizadas no epitelio intestinal. 
Potassio e oubos solutos e excretas sao secretados em tubulos, que drenam o fluido, ou “urina”, para denbo do intestino. As 
celulas de reabsor 9 ao recapturam a maior parte do potassio e da agua, deixando passar apenas excretas na forma de acido 
urico. Abaves dessa ciclagem de agua e potassio, as especies que vivem em ambientes secos podem conservar seus fluidos 
corporais, produzindo uma mistura quase seca de urina e fezes. Muitas aranhas tambem tern glandulas coxais, que sao 


nefridios modificados que se abremnas coxas do primeiro e terceiro pares de pernas locomotoras. 
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Figura 19.9 Anatomia interna de uma aranha. 

As aranhas em geral tern oito olhos simples, cada um com uma lente, bastonetes opticos e uma retina (Figura 19.8). Eles 
sao usados principalmente para a percep 9 ao de objetos em movimento, mas alguns, como aqueles das aranhas-de-jardim e 
papa-moscas, podem formar imagem Uma vez que a visao de uma aranha e em geral pobre, sua detec 9 ao do ambiente depende 
amplamente de mecanorreceptores cuticulares, como cerdas sensoriais. Finas cerdas que recobrem as pernas podem detectar 
vibra 96 es na teia, uma presa se debatendo ou mesmo correntes de ar. 

Hahitos teceloes. A habilidade de produzir seda e importantissima para a vida das aranhas, assim como ocorre em alguns 
oubos aracnideos, como acaros tetraniquideos. Dois ou tres pares de fiandeiras, com centenas de tubos microscopicos, estao 
ligados a glandulas especiais localizadas no abdome, as glandulas sericigenas (Figura 19.9). Uma secre 9 ao escleroproteica, 
que e produzida em forma liquida pelas fiandeiras, endurece formando um fio de seda. Os fios de seda das aranhas sao mais 
fortes que fios de a 90 do mesmo diamebo, e sao considerados os segundos fios mais fortes, so perdendo para fibras de quartzo 
fundido. 

Muitas especies de aranhas tecem teias. O tipo de teia varia entre as especies. Algumas teias sao simples, e consistem 
meramente em alguns fios de seda irradiando de uma toca escavada no solo ou outro esconderijo. Algumas aranhas tecem teias 
orbiculares, que sao geometricas e muito bonitas. Entretanto, as aranhas usam os fios de seda para muitas oubas finalidades: 
para revestir seus abrigos; para produzir as teias espermaticas ou as ootecas; como fio-guia; para produzir pontes, fios de 
advertencia, fios de muda, discos adesivos para prender a teia, ou teias comunitarias para desenvolvimento das crias; ou para 
enrolar suas presas com seguran 9 a (Figura 19.10). Nemtodas as aranhas tecem teias de captura. Algumas aranhas jogam uma 
bola de seda viscosa para capturar suas presas. Oubas, como as aranhas-lobo, as papa-moscas (Figura 19.8) e as aranhas- 
















pescadoras (Figura 19.11), simplesmente perseguem e capturam suas presas. Essas aranhas provavelmente perderam a 
capacidade de produzir seda para captura de presas. 

Reprodu^ao, Um ritual de eorte precede o acasalamento. Antes de acasalar, o macho tece uma pequena teia, deposita uma gota 
de esperma sobre ela e, entao, pega o esperma e armazena-o emcavidades especiais emseus pedipalpos. Quando acasala, ele 
insere os pedipalpos na abertura genital da femea para armazenar o esperma nos receptaculos seminais da parceira. A femea 
deposita seus ovos cm uma bolsa de seda, que ela pode carregar ou prender cm uma teia ou em uma planta. Uma ooteca (ou 
ovissaco) pode center centenas de ovos, que irao eclodir em aproximadamente 2 semanas. Os jovens em geral beam no 
ovissaco por algumas semanas e mudam uma vez antes de come^arem a dispersar. O numero de mudas pode variar, mas 
tipicamente ocorrem de 4 a 12 mudas antes de a aranha atingir a vida adulta. 



Figura 19.10 Um gafanhoto, indefeso e aprisionado em uma teia da aranha-dourada-de-jardim, Argiope aurantia, 
esta sendo enrolado em ties de seda, mas continua vivo. Se a aranha nao estiver com fome, o premio sera 
armazenado para uma refeigao posterior. 



Figura 19.11 A aranha-pescadora-escura, Dolomedes tenebrosus, alimentando-se de um peixe. Essa bela 
aranha alimenta-se principalmente de insetos aquaticos e terrestres, mas pode capturar ocasionalmente 
pequenos peixes e girinos. Ela puxa da agua sua vitima paralisada, injeta sobre estas enzimas digestivas e, 
entao, suga o conteudo pre-digerido. 

As aranhas sao realmente perigosas? E realmente inacreditavel que criaturas tao pequenas e indefesas como as aranhas 
pudessem gerar tamanho medo sem razao na mente humana. As aranhas sao criaturas timidas que, ao contrario de serem 
inimigos perigosos dos seres humanos, sao na realidade aliados na batalha continua contra os insetos e outros artropodes 
pragas. O veneno produzido para matar suas presas e geralmente inofensivo aos seres humanos. As aranhas mais venenosas 
picamapenas quando ameagadas ou quando estao defendendo seus ovos ou jovens. Mesmo as tarantulas-americanas (Figura 
19.12), apesar de seu tamanho ameagador, ndo sao perigosas. Elas raramente picam, e sua picada tern uma gravidade 
semelhante a da picada de uma abelha. 

Entretanto, existem dois generos nos EUA que podem administrar picadas hem graves ou ate mesmo letais:* Latrodectus 
(E. latro, ladrao + dectes, picador; viiiva-negra, cinco especies) e Loxosceles (Gr. loxos, nao retilineo + skelos, pema; 
aranha-marrom, 13 especies). As viuvas-negras tern um tamanho de moderado a pequeno e coloragao negra brilhante, 
normalmente comumponto laranja ou vermelho vivo, frequentemente na forma de ampulheta, na regiao ventral do abdome 
(Eigura 19.13A). Seu veneno e neurotoxico, agindo sobre o sistema nervoso. De cada 1.000 casos registrados, 
aproximadamente quatro ou cinco sao fatais. 











Figura 19.12 Uma tarantula da familia Theraphosidae. 

As aranhas-marrons norte-americanas sao marrons e apresentam uma marca dorsal em forma de violino (Figura 19.13B). 
Seu veneno e hemolltico, em vez de neurotoxico, e produz a morte dos teeidos e pele em volta da picada. Sua picada pode ser 
de leve a grave e ha alguns relatorios nao confirmados de obitos entre erian 9 as e pessoas idosas. 

Algumas aranhas de outras partes do mundo tambem sao perigosas, como, por exemplo, as aranhas Atrax spp. da 
Ausbalia. As mais venenosas de todas sao as aranhas do genero Phoneutria das Americas do Sul e Central. Bias sao grandes 
(10 a 12 cm de envergadura das pernas) e bastante agressivas. Seu veneno esta entre os venenos de aranha mais toxicos 
farmacologicamente, e sua picada causa dor intensa, efeitos neurotoxicos, sudorese, rea 96 es alergicas agudas e um aumento do 
penis nao relacionado como sexo. 


Figura 19.13 A. Uma viuva-negra, Latrodectus mactans. Note a “ampulheta” vermelha na face ventral do abdome. 
B. Uma aranha-marrom, Loxosceles reclusa, que e uma aranha venenosa de pequeno porte. Ha uma pequena 
marca em forma de violino no cefalotorax. Seu veneno e hemolltico e perigoso. C. Uma aranha-caranguejo 
camuflada, Misumenoides formosipes, espera sua presa, um inseto. Sua coloragao permite a ela se misturar as 
flores enquanto espera por um inseto em busca de polen ou nectar. D. Uma aranha saltadora femea, Phidippus 
regius. Essa especie possui uma excelente visao e persegue um inseto ate que este esteja proximo o suficiente 
para ela saltar com uma precisao infalivel e cravar sua quelicera na presa. 

W. S. Bristowe (The World of Spiders. 1971 Rev. ed. London, Collins) estimou que em certas estates do ano, em um campo em Sussex, na Inglaterra, que havia 
permanecido sem nenhuma perturbagao por varios anos, haveria uma populagao de dnco milhoes de aranhas por hectare. Ele concluiu que tantas aranhas nao 
poderiam competir a nao ser pelo grande numero de especializagoes que desenvolveram. Essas incluiam adapta^es para condi^es de frio e de calor, de seca e de 
umidade, e de ilumina^o e de escuro. 

Algumas aranhas capturam insetos grandes, e outras, apenas insetos pequenos; aranhas construtoras de teias capturam principalmente insetos voadores, 
enquanto as ca^adoras perseguem aqueles que vivem sobre o solo. Algumas botam seus ovos na primavera, e outras, no final do verao. Algumas se alimentam 
durante o dia, outras a noite, e algumas desenvolveram um gosto desagradavel para aves e certos insetos predadores. Assim como aconteceu com as aranhas, 
tambem aconteceu com outros artropodes; suas adaptagoes sao tantas e tao diversas que contribuem de maneira nada sutil ao seu longo sucesso. 




Ordem Scorpionida | Escorpides 

Os escorpioes compreendem cerca de 1.400 especies distribmdas por todo o mundo e, como as aranhas, sao conhecidos desde 
0 periodo Siluriano. Embora os escorpioes sejammais comuns nas regioes tropicais e subtropicais, alguns ocorremnas zonas 
temperadas. Os escorpioes em geral sao recatados, escondendo-se cm tocas ou sob objetos durante o dia e alimentando-se 
durante a noite. Alimentam-se amplamente de insetos e aranhas, que capturam com sens pedipalpos e dilaceram com as 
queliceras. 

Escorpioes que vivem em terrenos arenosos localizam suas presas sentindo as ondas da superficie que sao geradas pelos 
movimentos dos insetos sobre ou dentro da areia. Essas ondas sao detectadas por sensilas em fenda compostas localizadas no 
ultimo segmento das pernas. Elmescorpiao pode localizar uma barata enterrando-se a 50 cmde distancia e alcan 9 a-la emtres 
ou quatro movimentos rapidos. 

Os tagmas dos escorpioes incluem um cefalotorax bem curto com queliceras, pedipalpos, pernas, um par de olhos 
medianos grandes, e de dois a cinco pares de olhos laterals pequenos; um pre-abdome (mesossomo) de sete segmentos; e um 
pos-abdome (metassomo) longo e delgado, de cinco segmentos, que termina emumaguilhao (Eigura 19.14A). As queliceras 
sao pequenas; os pedipalpos sao grandes, quelados (terminando em forma de pin^a); e os quatro pares de pernas locomotoras 
sao longos e comoito articulos. 

Na face ventral do abdome estao os pentes, oupecten, que serve como orgao tatil utilizado para explorar o chao e para o 
reconhecimento sexual. O aguilhao do ultimo segmento consiste emuma base bulbosa e uma ponta curva que injeta o veneno. 
O veneno da maioria das especies e inofensivo aos seres humanos, mas pode provocar um incha^o doloroso. No entanto, a 
picada de certas especies de Androctonus na Africa e Centruroides (Gr. kented, picar + oum, cauda + aides, forma) no 
Mexico pode ser fatal caso um antiveneno nao seja administrado. Em geral, as especies maiores tendem a ser menos 
venenosas do que as menores e contam com sua maior for 9 a para dominar a presa. 

Os escorpioes executam uma dan 9 a de acasalamento complexa, durante a qual o macho segura os pedipalpos da femea 
enquanto caminha para frente e para fras. Ele massageia as queliceras da femea com as suas e, em algumas especies, da 
picadas na femea, no pedipalpo ou na margem do cefalotorax. A a 9 ao de picar e lenta e deliberada, e o aguilhao permanece no 
corpo da lemea por varios minutos. Ambos os individuos permanecem imoveis durante esse periodo. Einalmente, o macho 
deposita um espermatoforo e puxa a femea para cima dele, enquanto a massa de espermatozoides e capturada pelo oriftcio 
genital feminino. Os escorpioes sao verdadeiramente viviparos; os embrioes desenvolvem-se dentro do frato reprodutor das 
femeas. Apos varios meses ou 1 ano de desenvolvimento, algo entre 1 e 100 jovens sao produzidos, dependendo da especie. 
Os jovens, que medemapenas alguns milimetros de comprimento, escalama femea ate atingir seudorso, onde permanecem ate 
umpouco depots da primeira muda (Eigura 19.14A). Eles fleammaduros em 1 ate 8 anos e podem viver ate 15 anos. 

Ordem Solpugida | Soltfugos 

Os solifugos sao aracnideos nao venenosos que rasgamas presas com suas grandes queliceras (Eigura 19.14B). Eles variam 
emtamanho desde 1 cm ate quase 15 cm Sao comuns nos desertos tropicais e subtropicais nas Americas, no Oriente Medio, 
na Asia e na Africa. 

Ordem Optliones \ Opilides 

Os opilioes (Eigura 19.14C) sao comuns emtodo o mundo e compreendem cerca de 5.000 especies. Sao facilmente distintos 
das aranhas: o abdome e o cefalotorax sao arredondados e amplamente fundidos, sem a constri 9 ao formada pelo pedicelo; o 
abdome apresenta segmenta 9 ao externa; e eles tern apenas dois olhos, posicionados em um tuberculo do seu cefalotorax. Sao 
dotados de quatro pares de pernas, geralmente muito longas e finas, que terminam em minusculas garras. Eles podem eliminar 
uma ou mais dessas pernas semum efeito negative aparente quando sao seguras por umpredador (ou pela mao humana).* As 
queliceras terminam em uma pin 9 a, e, embora carnivoros, eles frequentemente tambemsao detritivoros. 

Os opilioes nao sao venenosos e sao inofensivos para os humanos. As glandulas odoriferas que se abremno cefalotorax 
podem dissuadir alguns predadores com suas secre 96 es nocivas. Alem de alguns acaros, os opilioes sao os unicos entre os 
aracnideos que sao dotados de um penis para transferencia direta de espermatozoides; todos sao oviparos. 

Tradicionalmente unidos aos Acari, alguns estudos indicam que Opiliones formam um clado com os escorpioes e duas 
ordens menores. Eles sao o grupo-irmao dos escorpioes. 

Ordem Acari \ Acaros e carrapatos 


Os membros da ordemAcari sao, semduvida, o grupo mais importante de aracmdeos do ponto de vista medico e economico. 
Eles ultrapassam de longe as outras ordens emnumero de individuos e de especies. Embora tenhamsido descritas por volta de 
40.000 especies, alguns autores estimamque existamentre 500.000 e 1 milhao de especies. Centenas de individuos de varias 
especies de acaros podem ser encontrados em uma pequena por^ao de folhi 9 o em florestas. Os acaros ocorrem por todo o 
mundo, nos ambientes terrestres e aquaticos, ate mesmo estendendo-se por regioes muito inospitas como desertos, regioes 
polares e fontes termais. Muitos acaros sao parasites durante um ou mais estagios de seuciclo de vida. 



Figura 19.14 A. Um escorpiao Paninus imperator (ordem Scorpionida), com os jovens que permanecem com sua 
mae ate que fagam a primeira muda. B. Uma aranha camelo. C. Um opiliao Mitopus sp. (ordem Opiliones). Os 
opilioes correm rapidamente utilizando suas pernas longas e delgadas. Como sao sobretudo notaveis durante as 
epocas de colheita [no Hemisferio Norte], seu nome em ingles (harvestmen) deriva desse fato. 

Amaioria dos acaros mede 1 mmde comprimento oumenos. Os carrapatos, que sao apenas uma das subordens de Acari, 
tern tamanho que varia de alguns milimetros ate, ocasionalmente, 3 cm Um carrapato pode ficar enormemente distendido, 
cheio de sangue, depots de se alimentar emseuhospedeiro. 

Os acaros diferem de todos os outros aracnideos por apresentar uma fusao completa entre cefaloterax e abdome, sem 
nenhum sinal de divisao externa ou segmentagao (Figura 19.15). Suas pegas bucais estao localizadas em uma pequena 
projegao anterior, o capitulo. O capitulo consiste principalmente em apendices usados para a alimentagao posicionados em 
volta da boca. Em cada lado da boca, existe uma quelicera, que funciona para perfurar, dilacerar ou agarrar o alimento. A 
forma das queliceras varia bastante entre as diferentes familias. Ao lado das queliceras existe um par de pedipalpos 
segmentados, que tambem variam bastante em forma e fungao com relagao a alimentagao. Ventralmente, as bases dos 
pedipalpos fundem-se, dando origem ao hipostoma, enquanto um rostro, ou teto, estende-se dorsalmente por cima da boca. 
Acaros adultos tern, em geral, quatro pares de pernas, embora seja possivel existir apenas de um a tres pares em formas 
especializadas. 












Figura 19.15 A. O carrapato Ixodes pacificus (ordem Acari) e o vetor para a bacteria Borrelia burgdorferi que 
causa a doenga de Lyme. B. Acaro aveludado, Dinothrombium sp. da Africa do Sul. Assim como ocorre com os 
micuins (Trombicula), somente as larvas de Trombidium sao ectoparasites. As ninfas e os adultos sao animais de 
vida livre e alimentam-se de ovos de insetos e pequenos invertebrados. 

A maioria dos acaros transfere seus espermatozoides diretamente, mas muitas especies utilizam espermatoforos. Do ovo 
eclode uma larva, de seis pernas, que e seguida de um ou mais estagios ninfais, com oito pernas, antes de atingir a fase adulta. 

Muitas especies de acaros sao totalmente de vida livre. Dermatophagoides farinae (Gr. dermatos, pele + phagd, comer 
+ eidos, forma parecida) (Figura 19.16) e especies aparentadas sao habitantes de poeira domiciliar em todas as partes do 
mundo, e as vezes causam alergias e dermatites. Existem alguns acaros marinhos, mas a maioria das especies aquaticas habita 
agua doce. Os acaros aquaticos tern cerdas longas, em forma de pelo em suas pernas para natagao, e suas larvas podem ser 
parasites de invertebrados aquaticos. E esperado que organismos tao abundantes assim devam ser importantes 
ecologicamente, mas muitos acaros tern efeitos mais diretos no nosso suprimento alimentar e saude. Acaros da familia 
Tetranychidae sao pragas agricolas serias emarvores ifutiferas, algodao, trevo e em muitas outras plantas. Esses acaros sugam 
os conteudos das celulas vegetais, causando uma aparencia variegada nas folhas (Eigura 19.17), e constroem uma teia de 
protegao utilizando seda produzida por glandulas que se abrem na base das queliceras. As larvas do genero Trombicula sao 
chamadas mic uins . Alimentam-se dos tecidos dermicos de vertebrados terrestres, incluindo os seres humanos, e podem causar 
uma dermatite irritante, mas eles nao escavam nem permanecem grudados no hospedeiro. Algumas especies de micuins 
transmitem um tipo de tifo. Os acaros dos foliculos pilosos, Demodex (Eigura 19.18), aparentemente nao transmitem doengas 
aos seres humanos; eles infestam a maioria de n6s, embora nao tenhamos consciencia disso. Em alguns casos eles podem 
produzir uma leve dermatite. Outras especies de Demodex e de outros generos podem causar sarna em animais domesticos. Os 
acaros da sarna humana, Sarcoptes scabiei (Figura 19.19), causam uma coceira intensa enquanto escavam sob a pele. As 
infestagoes desses acaros foram muito comuns durante a Segunda Guerra Mundial por causa das condigoes de superpopulagao 
em que as pessoas foram forgadas a viver. 



Figura 19.16 Microfotografia feita em um microscopic eletronico de varredura de um acaro de poeira domiciliar, 
Dermatophagoides farinae. 




Figura 19.17 Dano causado as palmeiras Chamaedorea sp. por acaros da familia Tetranychidae (ordem Acari). 
Mais de 130 especies dessa familia ocorrem na America do Norte, e algumas sao pragas serias na agricultura. 
Os acaros perfuram as celulas vegetais e sugam seu conteudo, deixando as folhas com a aparencia variegada 
observada na foto. 

0 cinturao inflamado e a coceira intensa que segue a picada de um micuim nao e o resultado do acaro penetrando na pele, como popularmente aceito. Na verdade, 
um micuim perfura a pele com suas queliceras e injeta uma secre^o salivar contendo enzimas potentes que liquefazem as cdulas da pele. A pele humana 
responde defensivamente, formando um tubo endurecido que a larva usa como um canudo de refresco para se encher de fluido e celulas do hospedeiro. 0 ato de 
co^ar geralmente remove o acaro, mas deixa o tubo, que permanece uma fonte de irrita^o por varios dias. 

Alem das doen^as que eles mesmos provocam, os acaros estao entre os principais transmissores de doen^as em todo o 
mundo, so perdendo para os mosquitos. Eles ultrapassam os outros artropodes por transportar uma serie de agentes 
infecciosos, incluindo riquetsias, virus, bacterias, fungos e protistas do grupo dos Apicomplexa. Especies do genero Ixodes 
sao vetores da mais comum das infec 96 es transmitidas por artropodes, nos ELIA, a doen^a de Lyme (ver nota). Especies de 
Dermacentor e outros carrapatos transmitern uma especie de febre (a febre das Montanhas Rochosas). Dermacentor tambem 
transmite tularemia e agentes causadores de outras tantas doen^as. A febre do gado e causada por um parasito Apicomplexa 
transmitido pelo carrapato-do-boi, Rhipicephalus annulatus (Figura 19.20). Muitos outros exemplos poderiamser citados. 

Aconteceu uma epidemia de artrite nos anos 1970 na cidade de Lyme, Connecticut. Conhecida posteriormente como doen^a de Lyme, essa doen^a e causada por 
uma bacteria e transmitida por carrapatos do genero Ixodes. Agora existem milhares de casos registrados por ano na Europa e na America do Norte, e novos casos 
vem sendo registrados no Japao, na Australia e na Africa do Sul. Muitas pessoas picadas pelos carrapatos infectados recuperam-se rapidamente ou nao contraem a 
doen^a. Outras, se naoforem tratadas nos estagios iniciais, desenvolvem uma doen^a cronica e incapacitante. 

SUBFILO MYRIAPODA 

O termo “miriapode”, que significa “com muitos pes”, descreve os membros de quatro classes do subfilo Myriapoda que 
evoluiram um padrao de dois tagmas - cabe^a e tronco - com apendices pareados na maioria ou em todos os segmentos do 
tronco. Os miriapodes incluem Chilopoda (lacraias, centopeias), Diplopoda (milipedes), Pauropoda e Symphyla (Figura 


19.21). 

Os miriapodes utilizam traqueias para transportar os gases respiratorios diretamente para todas as celulas do corpo de 
maneira semelhante aos onicoforos (Capltulo 18) e alguns aracnldeos, poremos sistemas traqueais provavelmente evolulram 
independentemente emcada grupo. 

A excre^ao normalmente ocorre atraves de tiibulos de Malpighi, mas estes evoluiram independentemente dos tiibulos de 
Malpighi eneontrados em Chelicerata. 

Classe Chilopoda 

Chilopoda (Gr. cheilos, margem, labio + pous, podos, pe), lacraias on centopeias, sao formas terrestres com corpos 
relativamente achatados. As centopeias preferem locais umidos, como debaixo de troncos, casca de arvore e pedras. Sao 
animais camivoros muito ageis, vivendo a base de baratas e outros insetos, e de minhocas. Matam suas presas utilizando suas 
forcipulas com veneno e, entao, maceram suas presas com as mandibulas. A maior centopeia do mundo, Scolopendra 
gigantea, tern quase 30 cm de comprimento. As centopeias do genero Scutigera (L. scutum, escudo + gem, possuir), que tern 
15 pares de pernas, sao muito menores e Ifequentemente observadas correndo embanheiros e lugares umidos, onde capturam 
insetos. A maioria das especies de centopeias e inofensiva aos seres humanos, embora muitas tropicais sejam perigosas. 
Existemcerca de 3.000 especies espalhadas pelo mundo. 



Figura 19.18 Demodex folliculorum, o acaro que vive nos foliculos pilosos dos seres humanos. 



Figura 19.19 Sarcoptes scabiei, o acaro da sarna humana. 




Figura 19.20 Rhipicephalus annulatus, urn carrapato que transmite a febre do gado do Texas. 
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Figura 19.21 Cladograma mostrando as relagoes hipoteticas dos miriapodes. Os orgaos de Tbmosvary sao 
orgaos sensoriais unicos que se abrem nas bases das antenas, e as glandulas repugnatorias, localizadas em 
certos segmentos ou nas pernas, secretam uma substancia repugnante para defesa. Nos diplopodes e 
pauropodes, o gnatoquilario e formado pela fusao das primeiras maxilas, e o colo e urn tergito em forma de colar 
do primeiro segmento do tronco. 

Fonte: Modificada de R. C. Brusca and G. J. Brusca, Invertebrates, Sinauer Associates, Inc. Sunderland, MA, 
1990. 

Os corpos das centopeias podemconter de alguns poucos ate 177 segmentos (Figura 19.22). Cada segmento, eomexcegao 
daquele logo apos a cabega e dos dois ultimos do eorpo, tern um par de pernas articuladas. Os apendices do primeiro 
segmento estao modifieados e formam garras eom veneno.* O ultimo par de pernas e mais longo do que os outros com fungao 
sensorial. 

Os apendices da cabega sao semelhantes aos de um inseto (Figura 19.22B). Existe um par de antenas, um par de 
mandibulas e um ou dois pares de maxilas. O par de olhos no lado dorsal da cabega consiste emgrupos de ocelos. 





B 

Figura 19.22 A. Lima centopeia, Scolopendra heros, em cima de uma pedra coberta por liquens. Ela ocorre na 
regiao central dos EUA, desde o Texas ate o Colorado, e pode ter mais de 15 cm de comprimento. Como todas 
as centopeias, ela e carnivora e utiliza o par de forcipulas com veneno do primeiro segmento para matar a presa. 
B. Cabega de uma centopeia. 

O sistema digestive e um tube reto, em cujo treeho anterior abrem-se as glandulas salivares. Dois pares de tiibulos de 
Malpighi abrem-se na porgao final do intestino. Existe um coragao alongado com um par de arterias para cada segmento. O 
coragao tern uma serie de ostios que permitem o retorno do sangue para o coragao a partir da hemocele. A respiragao da-se 
atraves de um sistema traqueal de tubes aereos ramificados que se originam de um par de espiraculos em cada segmento. O 
sistema nervoso segue o modelo tipico dos artropodes, tambem existindo um sistema nervoso visceral. 

Os sexes sao separados, com gonadas impares e ductos pares. Algumas centopeias sao oviparas e outras sao viviparas. 
Os j ovens sao semelhantes aos adultos quanto a forma do corpo e nao self em metamorfose. 

Classe Diplopoda 

Os Diplopoda (Gr. diploo, duple, dois + pous, podos, pe) sao geralmente denominados milipedes, que significa literalmente 
“mil pes” (Figura 19.23A). Os milipedes nao sao tao ativos come as centopeias. Eles caminham com um movimento lento e 
gracioso, nao serpenteando como as centopeias. Preferem locais escuros e umidos debaixo de troncos oupedras. Amaioria e 
herbivora, alimentando-se de materia vegetal em decomposigao, embora algumas vezes alimentem-se de vegetais vivos. Os 
milipedes sao animais de movimentos lentos e podem se enrolar quando perturbados. Muitos milipedes tambem se protegem 
de predadores produzindo fiuidos toxicos ou repelentes em glandulas especiais (glandulas repugnatorias), localizadas ao 
longo da lateral do corpo. Exemplos comuns dessa classe sao Spirobolus e Julus, ambos com distribuigao ampla. Existem 
mais de 10.000 especies de milipedes por todo o mundo. 

O corpo cilindrico de um milipede e formado por 25 a mais de 100 segmentos. Seu torax curto consiste em quatro 
segmentos, cada um comum par de pernas. Cada segmento abdominal tern dois pares de pemas, dando a impressao de mil pes. 
O exoesqueleto dos milipedes e reforgado comcarbonato de calcio. 

A cabega tern dois grupos de olhos simples e umpar de antenas, umpar de mandibulas e um de maxilas (Figura 19.23B). 
A estrutura geral do corpo e semelhante a das centopeias. Dois pares de espiraculos, em cada segmento abdominal, abrem-se 
emcamaras de ar que se conectamaos tubos aereos traqueais. Ha duas aberturas genitals proximas da extremidade anterior. 

Na maioria dos milipedes, os apendices do setimo segmento sao especializados como orgaos copulatorios. Depois que os 
milipedes copulam, as femeas depositam sens ovos emumninho e os guardam com cuidado. Curiosamente, as formas larvais 
tern apenas umpar de pernas em cada segmento. 

Classe Pauropoda 

Pauropoda (Gr. pauros, pequeno + pous, podos, pes) e um grupo de miriapodes diminutos (2 mm ou menos), de corpo mole, 
que somamquase 500 especies. Embora amplamente distribuidos, os pauropodes sao os miriapodes menos conhecidos. Vivem 
emsolo umido, serapilheira, ou materia vegetal em decomposigao e sob casca de arvore e detritos. 
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0 comportamento reprodutivo de Scutigerella (Figura 19.24B) e incomum. 0 macho coloca urn espermatoforo no apice de uma haste. Quando a femea acha o 
espermatoforo, ela o recoihe em sua boca, e armazena o esperma em bolsas especiais na boca. Entao, ela remove os ovos de seu gonoporo com a boca e adere-os a 
musgo ou liquen, ou a paredes de frestas, cobrindo-os com urn pouco de semen, enquanto os manipula, fazendo com que sejam fertilizados. Os jovens apresentam, 
inicialmente, apenas seis ou sete pares de pernas e o desenvolvimento e direto. 

Os pauropodes tern uma pequena cabega com antenas ramificadas sem olhos verdadeiros (Figura 19.24A). Seus 12 
segmentos do tronco geralmente temnove pares de pernas (nao existem pernas no primeiro nemnos dois ultimos segmentos do 
corpo). Eles tern apenas uma plaea tergal (dorsal) cobrindo cada dois segmentos. 

Nao existem traqueias, espiraeulos e sistema circulatorio. Os pauropodes sao provavelmente parentes mats proximos dos 
diplopodes. 






Figura 19.24 A. Pauropoda. Os pauropodes sao miriapodes diminutos e esbranquigados com antenas com tres 
ramificagoes e nove pares de pernas. Vivem em serapilheira e sob pedras. Nao possuem olhos, mas tern orgaos 
sensores que se assemelham a olhos. B. Scutigerella, urn sinfilo, e um miriapode diminuto e esbranquigado que 
pode ser uma praga em estufas de plantas. 

Classe Symphyla 

Symphyla (Gr. sym, junto + phylon, tribo) constituem animais pequenos (2 a 10 mm) com corpos semelhantes ao das 
centopeias (Figura 19.24B). Vivem em humus, folhas decompostas e detrito. Scutigerella (L. diminutivo de Scutigera) sao 
pragas frequentes de vegetais e flores, particularmente em estufas de plantas. Eles temumcorpo mole, com 14 segmentos, 12 
deles com pernas, e umpar de fiandeiras. As antenas sao longas e nao ramificadas. 

Os sinfilos nao tern olhos, mas sim poros sensoriais na base das antenas. O sistema traqueal e limitado a um par de 
espiraculos na cabega e tubos traqueais apenas nos segmentos anteriores. Somente 160 especies foramdescritas. 
FILOGENIA E IRRADIAgAO ADAPTATIVA 
Eilogenia 

Os artrdpodes atuais estao divididos entre quatro subfilos. As relagoes entre os subfilos sao controversas, porem o taxon 
Pancrustacea, que contem os hexapodes e crustaceos, e bem sustentado. Qual subfilo e o grupo-irmao de Pancrustacea? De 
acordo com a hipotese dos mandibulados, Myriapoda esta agrupado com Pancrustacea. 

Os bidlogos assumemque o artrdpode ancestral tinha umcorpo segmentado com umpar de apendices por segmento. Ao 
longo da evolugao, os segmentos adjacentes se fiindiram, formando as regioes do corpo (tagmas). Quantos segmentos 
contribuiram para a cabega em cada grupo de artrdpodes? Os estudos de genes Hox indicam que pelo menos os cinco 
primeiros segmentos fundiram-se para formar o tagma da cabega emtodos os quatro subfilos atuais. E surpreendente encontrar 
0 mesmo padrao de fusao nos quelicerados assim como em outros subfilos, considerando-se que uma cabega nao e algo 
imediatamente 6bvio emum quelicerado. O corpo das aranhas tern dois tagmas; prossoma, ou cefalotdrax, e opistossoma, ou 
abdome. A cabega e parte do prossoma? Comparagoes de genes Hox indicam que o prossoma inteiro corresponde a cabega 
dos outros artrdpodes. 

Os estudos das cabegas dos picnogonidos foram utilizados para detectar a posigao filogenetica desses animais estranhos. 
As aranhas-do-mar tern um corpo delgado e queliceras incomuns. Houve especulagoes de que os picnogonidos nao seriam 
quelicerados, mas, em vez disso, o grupo-irmao de todos os outros artrdpodes. Nos primeiros fdsseis de artrdpodes, os 
apendices emergiam a partir do primeiro segmento da cabega, mas nas aranhas e limulos, as queliceras e os nervos que as 
controlam originam-se a partir do segundo segmento durante o desenvolvimento inicial. Os estudos iniciais dos padroes dos 
nervos emlarvas de aranhas-do-mar indicam que suas queliceras surgem, e sao controladas, a partir do primeiro segmento. Se 
esse resultado for confirmado, os picnogonidos seriam considerados o grupo-irmao para todos os outros artrdpodes. 
Entretanto, estudos subsequentes que utilizaram a expressao do gene Hox para definir os limites dos segmentos nao 
corroboraram esse resultado. As aranhas-do-mar permanecem dentro do subfilo Chelicerata. Elas e todos os artrdpodes atuais 
apresentam apendices cefalicos que surgem a partir da regiao da cabega que corresponde ao segundo segmento. 






Outra area controversa da biologia dos artropodes na qual os estudos geneticos demonstraram ser uteis enfoca a evolu^ao 
e a antiguidade dos apendices unirremes e birremes. Os hexapodes e os miriapodes apresentam apendices unirremes, mas os 
trilobitas e alguns crustaceos, apendices birremes. Se o apendice ancestral era birreme, entao a mudan^a para apendices 
unirremes deve ter ocorrido cm uma linhagem cujos descendentes agora tern essa caracteristica. Tal raciocinio levou os 
biologos a agrupar os hexapodes com os miriapodes, mas as filogenias utilizando caracteres moleculares repetidamente 
colocam os hexapodes com os crustaceos. Seria possivel que o membro unirreme tenha evoluido mais de uma vez? Essa 
questao seria respondida mais facilmente se a base genetica da estrutura do membro fosse compreendida. Estudos da 
determina 9 ao genetica da ramifica^ao dos membros mostram que a modula^ao da expressao de um gene {Distal-less, ou Dll) 
determina o numero de ramos dos membros (ver Capitulo 19). A expressao genica pode ser modificada dentro de uma 
linhagem, de forma que o numero atual de ramifica^oes de membros provavelmente nao e homologo. 

O numero de apendices por segmento e outro carater variavel cm Arthropoda. Considera-se que o artropode ancestral 
tivesse um par por segmento. Os milipedes, da classe Diplopoda, apresentam dois pares de apendices na maioria dos 
segmentos do tronco. Teria o padrao dos milipedes se originado pela repetida fusao de dois segmentos do ancestral? Talvez 
sim, mas a expressao do gene Distal-less tambem poderia ter um papel aqui. As larvas de milipedes apresentam apenas um 
par de apendices por segmento. 

Diversifica^ao adaptativa 

Os artropodes demonstram multiplas tendencias evolutivas no sentido de apresentarem uma tagmose pronunciada resultante da 
diferencia 9 ao ou fusao dos segmentos, dando origem a combina 96 es resultantes em diferentes tagmas, como cabe 9 a e tronco; 
cabe 9 a, torax e abdome; ou cefalotorax (fusao entre cabe 9 a e torax) e abdome. A condi 9 ao ancestral dos artropodes e ter 
apendices semelhantes em cada segmento. As formas mais derivadas tern apendices especializados para fun 96 es especificas, 
ou alguns segmentos sem apendices por completo. 

Classifica^ao do filo Arthropoda 

Subfile Trilobita (Gr. tri, tres + lobos, lobo): trilobitas. Todas as formas extintas; do Cambriano ao Carbonffero; corpo dividido por duas depressoes 
longitudinals em tres lobos; cabe^a, torax e abdome distintos; apendices birremes (com dois ramos). 

Subfilo Chelkerata (Gr. chele, garra + keras, chifre + ata, sufixo de grupo): euripteridos, limulos, aranhas, carrapatos. Primeiro par de apendices 
modificados, formando as quelfceras; um par de pedipalpos e quatro pares de pernas; sem antenas, sem mandfbulas; cefalotorax e abdome geralmente nao 
segmentados. 

Subfilo Myriapoda (Gr. myrias, mirfade +pous, podos, pe): miriapodes. Todos apendices unirremes; apendices da cabe^a constitufdos por um par de 
antenas, um par de mandibulas e um ou dois pares de maxilas. 

Subfilo Crustacea (L. austa, concha+ acea, sufixo de grupo): crustaceos. A maioria aquatica, com branquias; cefalotorax geralmente com uma carapaga 
dorsal; apendices birremes, modificados para varias fungoes. Apendices cefalicos constituidos por dois pares de antenas, um par de mandibulas e dois pares de 
maxilas. 0 desenvolvimento apresenta primitivamente um estagio de nauplio (ver classificagao dos crustaceos no Capitulo 20). 

Subfilo Hexapoda (Gr. hex, seis + pous, podos, pe): hexapodes. Corpo com cabega, torax e abdome distintos; um par de antenas; pe^as bucais 
modificadas para diferentes habitos alimentares; cabega com seis segmentos fundidos; torax com tres segmentos; abdome com numero variavel de segmentos, 
normalmente 11; torax com dois pares de asas (algumas vezes, um par ou nenhum) e tres pares de pernas articuladas; sexos separados; normalmente oviparos; 
metamorfose gradual ou abrupta. 


Classificagao do subfilo Chelicerata 

Classe Merostomata (Gr. mews, coxa + stoma, boca + ata, sufixo de grupo): quelicerados aquaticos. Cefalotorax e abdome; olhos compostos laterals; 
apendices com branquias; telson pontiagudo; subclasses Eurypterida (todos extintos) e Xiphosurida, os limulos. Exempio: Limulus. 

Classe Pycnogonida (Gr. pyknos, compacto + gony, joelho, angulo): aranhas-do-mar. Pequenos (3 a 4 mm), mas alguns alcan^am 500 mm; corpo 
















reduzido basicamente ao cefalotorax; abdome minusculo; geralmente com quatro pares de longas pernas locomotoras (alguns com cinco ou seis pares); boca 
localizada em uma longa proboscide; quatro olhos simples; sem sistema respiratorio nem excretor. Exempio: Pycnogonum. 

Classe Arachnida (Gr. arachne, aranha): escorpides, aranhas, acaros, carrapatos, opilides. Quatro pares de pernas; abdome segmentado ou nao, 
com ou sem apendices, e geralmente distinto do cefalotorax; respiragao atraves de branquias, traqueias ou pulmoes foliaceos; excre^o atraves de tubulos de 
Malpighi e/ou glandulas coxais; cerebro bilobado dorsal conectado a massa ganglionar ventral com nervos, olhos simples; principalmente oviparos; sem 
metamorfose verdadeira. Exemplos: Argiope, Centmroides. 


Classificagao do subfilo Myriapoda 

Classe Diplopoda (Gr. diploos, dupio +pows, podos, pe): piolhos-de-cobra. Corpo quase cilindrico; cabe^a com antenas curtas e olhos simples; corpo 
com urn numero variavel de segmento; pernas curtas, geralmente dois pares de pernas por segmento; oviparos. Exemplos: Julus, Spirobolus. 

Classe Chilopoda (Gr. cheilos, labio +pous, podos, pe): centopeias. Corpo achatado dorsoventralmente; numero variavel de segmentos, cada urn com 
urn par de pernas; urn par de antenas longas; oviparos. Exemplos: Cermatia, Lithobius, Geophilus. 

Classe Pauropoda (Gr. pauros, peqoeno+pous,podos, pe): pauropodes. Minusculos (1 a 1,5 mm); corpo cilindrico constituido por segmentos duplos e 
apresentando 9 ou 10 pares de pernas; sem olhos. Exemplos: Pauropus, Allopauropus. 

Classe Symphyla (Gr. syn, junto+p/?y/e, tribo): centopeia de jardim. Delgados (1 a 8 mm), com uma antena longa e filiforme; corpo constituido por 15 
a 22 segmentos com 10 a 12 pares de pernas; sem olhos. Exempio: Scutigerella. 

Boa parte da incrivel diversidade dos artropodes parece ter evoluido por causa da especializa^ao e modifica^ao de seu 
exoesqueleto cuticular e de seus apendices articulados, produzindo uma grande variedade de adapta^oes locomotoras e 
alimentares. 

Embora as adapta 96 es e especializa^oes tornadas possiveis pelo exoesqueleto cuticular nos artropodes e outras 
caracteristicas morfologicas e comportamentais possam ter favorecido uma alta diversidade, um outro fator importante que 
assegurou o incrivel sucesso evolutivo dos artropodes foi, sem duvida, seu tamanho reduzido de corpo, o qual permitiu o 
acesso a um numero muito maior de tipos de nichos especializados do que estaria disponivel para organismos maiores. 

I Resumo_ 

Arthropoda e o maior, mais abundante e mais diverso filo dos animais. Os artropodes sao protostomios, ecdisozoarios, 
celomados, segmentados com sistemas de orgaos bem desenvolvidos. A maioria apresenta uma tagmose marcante. Eles 
ocorrem em, virtualmente, todos os ambientes que sejam capazes de dar suporte a vida. Talvez mais que qualquer outro fator 
independente, a prevalencia dos artropodes pode ser explicada pelas adapta^oes que foram possibilitadas pela presen^a do 
exoesqueleto cuticular e pelo tamanho reduzido. Outros elementos importantes sao apendices articulados, respira^ao traqueal, 
orgaos sensoriais eficientes, comportamento complexo e metamorfose. 

Os trilobitas foram um subfilo dominante durante a era Paleozoica, mas agora estao extintos. Os membros do subfilo 
Chelicerata nao tern antenas, e os principals apendices relacionados coma alimenta^ao sao as queliceras. Alemdisso, temum 
par de pedipalpos (que podem ser semelhantes as pernas locomotoras) e quatro pares de pernas locomotoras. A classe 
Merostomata inclui os euripteridos, extintos, e os limulos, um grupo bastante antigo, mas ainda com representantes atuais. A 
classe Pycnogonida inclui as aranhas-do-mar, que sao animais pequenos e estranhos, dotados de uma proboscide sugadora e 
um abdome vestigial. A grande maioria dos quelicerados atuais pertence a classe Arachnida: aranhas (ordem Araneae), 
escorpioes (ordem Scorpiones), opilioes (ordem Opiliones), acaros e carrapatos (ordem Acari), entre outros. 

Os tagmas da maioria das aranhas (cefalotorax e abdome) nao tern segmenta^ao externa e sao unidos por umpedicelo, que 
parece uma cintura. As aranhas sao predadoras, e suas queliceras estao providas de glandulas de veneno usadas para paralisar 
ou matar as presas. Elas respiram atraves de pulmoes foliaceos, traqueias ou ambos. As aranhas podem tecer seda, que 
utilizampara diversos fins, incluindo teias para captura de presas, em alguns casos. 

As caracteristicas distintivas dos escorpioes sao seus pedipalpos grandes e quelados e seu abdome claramente 















segmentado, com um aguilhao terminal. Os opilioes temcorpo pequeno e oval,* compernas bemlongas e delgadas. O abdome 
e segmentado e amplamente ligado ao eefalotorax. 

O eefalotorax e o abdome de aearos e earrapatos estao completamente fundidos, e as pe^as bueais estao posieionadas em 
um capitulum anterior. Assim eomo as aranhas, alguns aearos podem tecer seda. Os aearos sao os mais numerosos dentre 
todos os araenideos; alguns sao importantes vetores de doen^as, e outros sao serias pragas de plantas. 

Os membros do subfilo Myriapoda temuma cabe 9 a seguida por uma serie de segmentos do troneo. Os miriapodes mais 
familiares sao as eentopeias predadoras, e os milipedes herbivoros. 

I Ouestoes de revisao_ 

1. Quais sao as caraeteristioas mais importantes que distinguem os artropodes? 

2. De 0 nome dos subfiles dos artropodes, e apresente alguns exemplos de eada um 

3. Diseuta sucintamente sobre a eontribui 9 ao da euticula no sueesso dos artropodes, e de o nome de outros fatores que 
eontribuirampara esse sueesso. 

4. Como os tagmas sao formados? 

5. O que e umtrilobita? 

6. Quais sao os apendiees earacteristieos de quelieerados? 

7. Desereva sueintamente as earacteristieas morfologieas distintivas de eada umdos seguintes grupos: euripteridos, limulos 
e picnogonidos. 

8. Por que os limulos estao no mesmo subfilo das aranhas? 

9. Quais sao os tagmas dos araenideos, e quais desses tagmas apresentam apendiees? 

10. Desereva o meeanismo de eada uma das seguintes earacteristieas das aranhas; alimenta 9 ao, exere 9 ao, percep 9 ao 
sensorial, teeedura de teias e reprodu 9 ao. 

11. E verdade que a teia das aranhas e mais forte que o a 90 ? 

12. Quais sao as aranhas mais importantes dos EUApor seremperigosas para os seres humanos? Como atua seuveneno? 

13. Como as aranhas podemser benefieas para os seres humanos? 

14. Apresente como se pode distinguir eada uma das seguintes ordens entre si: Araneae, Scorpiones, Opiliones e Acari. 

15. Diseuta qual e a importaneia economiea e mediea dos membros da ordem Acari para a saude dos seres humanos. 

16. Que tipo de artrdpodes sao os mieuins? 

17. Como as eentopeias eapturam e dominam suas presas? 

18. Quais os miriapodes que oeorrem em solo umido ou na serapilheira? 

Para aprofundar seu raciocinio. A alimenta 9 ao por filtra 9 ao e um meio muito eomum para eoletar alimento da agua, 
porem esse metodo e raramente utilizado no meio terrestre. Por que as aranhas que tecem teias poderiam ser 
eonsideradas animais filtradores? 
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* N.T.; Demodex alimenta-se da secre^ao dos foHculos pilosos, nao sendo, portanto, umparasito. 

* N.T.; Os dois generos estao representados no Brasil, porem com especies diferentes, comcaracteriza9ao distinta. 

* N.T.; Essa caractcriza9ao c capacidadc dc climina9ao das pcrnas so ocorrc cmuma das subordcns, quc e mais comum no 
Hcmisferio Norte. Os opiliocs mais frcqucntcs na rcgiao Neotropical nao temessa capacidade. 

* N.T.; Forcipulas. 

* N.T.; Esse tipo de corpo e caracteristico dos opiliocs do Hcmisferio Norte. Embora existam opiliocs assimna America do 
Sul, os mais comuns tern um corpo mais robusto e trapezoidal ou retangular. 



Crustaceos 

• FILO ARTHROPODA 


o Subfile Crustacea 



Urn caranguejo aratu-vermelho, Grapsus grapsus, das llhas Galapagos. 



“Insetos do Mar” 

Os crustaceos (L. crusta, concha) sao assim denominados porque a maioria porta um revestimento endurecido. Mais de 
67.000 especies foram descritas e, provavelmente, as existentes correspondam a varias vezes esse numero. As especies 
comestiveis sao as mais familiares as pessoas, como, por exemplo, lagostas, lagostins, camaroes e caranguejos. Alem desses 





















crustaceos com exoesqueleto bastante calcificado, ha uma fantastica quantidade de formas pouco familiares, como copepodes, 
ostracodes, pulgas-d’agua, anfipodes ectoparasitos de baleias, notostracos e o krill. Eles preenchemuma ampla variedade de 
papeis eeologicos e mostram enorme varia 9 ao em suas caraeteristieas morfologieas, tornando singularmente diflcil uma 
deseri^ao satisfatoria desse grupo eomo umtodo. 

Vivemos na Made dos Artropodes, a despeito de nosso apego antropoeentrico ao termo Made dos Mamiferos, uma 
denomina 9 ao tradieional da era atual. Msetos e erustaeeos somados eompoem mais de 80% de todas as espeeies animais 
deseritas. Tais eomo os insetos se espalham pelos habitats terrestres (mais de ummilhao de espeeies descritas e ineontaveis 
bilhoes de individuos), os erustaeeos abundam nos oceanos, lagos e rios. Alguns caminham, arrastam-se ou enterram-se no 
fundo, outros (eomo as eracas) sao sesseis. Alguns nadam proximo a superfieie, outros em eamadas inferiores e muitos sao 
formas mioroscopieas, delieadas, que flutuam eomo parte do plancton nos oeeanos ou lagos. De fato, e provavel que os 
animais mais abundantes do mundo sejam os eopepodes do genero Calanus. Em reeonhecimento a sua dominaneia nos 
habitats marinhos, e eompreensivel que os erustaeeos tenham sido ehamados “insetos do mar”. 

s artropodes atuais sao divididos em quatro subfiles (ver Eigura 19.2). Crustaeea e Hexapoda eompartilham cineo 
earacteristieas derivadas e estao unidos no elado Panerustaeea (Eigura 20.1). Descrevemos os erustaeeos e hexapodes 
eomo taxons-irmaos, mas algumas filogenias baseadas em earaeteres moleeulares suportam a hipotese de que os hexapodes 
surgiram internamente ao ramo dos erustaeeos. Se o mesmo padrao emergir dos estudos eom outros genes, sera 
filogenetieamente eorreto referir-se aos insetos como “crustaceos terrestres”. Nossa deseri 9 ao dos erustaeeos como “insetos 
do mar” no prologo deste eapitulo desereve apenas o papel eeologico desses animais. 

Os crustaceos estao divididos emtres subgrupos (Eigura 20.1). Elm desses, o Oligostraea, inelui membros do antigo filo 
Pentastomida. Os pentastomideos sao parasites dos vertebrados e vivem em pulmoes ou fossas nasais. Eles sao proximamente 
aparentados eom os piolhos de peixes da subelasse Branehiura. 
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- Todos os apendices cefalicos, exceto o 1® par de antenas, usados em algum momento da vida para alimentapao 

• Omatidios com estrutura dos mandibulados 
■ Cerebro tripartido 

• Apendices no 3® segmento apos o acron sao mandibulas 

• Dois pares de maxilas no 4® e 5® segmentos apos o acron 

Figura 20.1 Cladograma mostrando as relagoes hipoteticas entre os hexapodes e as classes dos crustaceos. 
Estes formam urn dado diagnosticado pelo compartilhamento de numerosas caracteristicas derivadas. Os 
caracteres seguidos de ponto de interrogagao podem ser caracteristicas ancestrais, e nao caracteristicas 
compartilhadas derivadas. O acron e a regiao anterior da cabega e nao e contada como segmento. 

As caracteristicas das classes e subclasses dos crustaceos sao discutidas apos uma introdugao geral a sua biologia. 
SUBFILO CRUSTACEA 
Natureza geral de um crustaceo 

Os crustaceos sao principalmente marinhos; entretanto, ha muitos de agua doce e uns poucos terrestres. Os crustaceos diferem 
de outros artropodes de varias formas, mas a caracteristica distintiva consiste em que sao os unicos artropodes com dois 
























pares de antenas. Eles tern na cabe^a, alem dos dois pares de antenas, um par de mandibulas e dois pares de maxilas, 
seguindo-se um par de apendiees em eada segmento do eorpo. Em alguns erustaeeos, nem todos os segmentos apresentam 
apendiees. Todos os apendiees, exeeto talvez a primeira antena, sao aneestralmente birremes (dois ramos) e apresentam essa 
eondi 9 ao em pelo menos alguns dos adultos atuais. Se presentes, orgaos respiratorios espeeializados funeionam eomo 
branquias nas espeeies aquatieas. 

Amaioria dos erustaeeos tementre 16 e 20 segmentos, mas algumas formas tern 60 oumais segmentos. Elmnumero grande 
de segmentos e uma earaoteristiea aneestral. A oondi 9 ao mais derivada e ter menos segmentos e uma elevada tagmatiza 9 ao 
(ver Capitulo 19). Os prineipais tagmas sao oabe 9 a, tdrax e abdome. Na maioria dos Crustaeea, um ou mais segmentos 
toraeieos estao fundidos a oabe 9 a para formar um cefalotorax. Os tagmas nao sao homdlogos no subfilo (ou mesmo entre 
algumas elasses) porque, em diferentes grupos, segmentos diferentes fundiram-se para formar o que atualmente ehamamos 
oabe 9 a ou eefalotdrax. 

O maior grupo de erustaeeos e, de longe, a elasse Malaeostraea, que reune lagostas, earanguejos, eamaroes, saltoes-de- 
praia, tatuzinhos-de-jardim e muitos outros. Essas espeeies mostram uma eonstaneia surpreendente na organiza 9 ao dos 
segmentos do eorpo e tagmas, eonsiderada eomo o piano aneestral dessa elasse (Eigura 20.2). Esse piano eorporal tipieo tern 
uma oabe 9 a eom eineo (seis no embriao) segmentos fundidos, um tdrax eom oito segmentos e um abdome eom sets (sete em 
poueas espeeies). Na extremidade anterior, ha um rostro nao segmentado e, na posterior, um telson nao segmentado, o qual, 
eomo ultimo segmento abdominal e suas formas uropodes, eonstitui umleque eaudal emvarias formas. 

Em muitos erustaeeos, a eutieula dorsal da oabe 9 a pode se estender posteriormente e ao redor das laterals do animal para 
eobrir os segmentos toraeieos e abdominals ou fundir-se eom alguns ou todos eles. Essa eobertura e denominada carapa9a 
(Eigura 20.2). Em alguns grupos, a oarapa 9 a forma valvas similares as dos moluseos bivalves, reeobrindo a maior parte do 
eorpo ou inteiramente ele. Nos deeapodes (que eongregam lagostas, eamaroes, earanguejos e outros), a oarapa 9 a eobre 

totalmente o eefalotdrax, mas nao o abdome. 
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Figura 20.2 Plano arquetipico dos Malaeostraea. As duas maxilas e os tres maxilipedes foram separados no 
diagrama para ilustrar o piano geral. 

Forma e fun^ao 

erustaeeos grandes eomo os lagostins, em virtude do tamanho grande e da eoleta facil, tern sido bem mais estudados do que 
outros grupos, e sua inclusao nos programas de eursos laboratoriais introdutorios e eomum For essa razao, muitos 
eomentarios a seguir aplieam-se espeeifieamente aos lagostins e sens parentes prdximos. 

Morfologia externa 

Os eorpos dos erustaeeos sao eobertos por uma eutieula seeretada, eomposta de quitina, proteina e material ealeario. As 
plaeas pesadas e mais duras dos erustaeeos de grande porte sao partieularmente rieas em depdsitos ealearios. A dura 
eobertura ealearia torna-se mole e fina nas artieula 96 es entre os segmentos, proporeionando flexibilidade aos movimentos. A 


















carapa^a, se presente, cobre a maior parte do eefalotorax ou todo ele; nos decapodes, como os lagostins, todos os segmentos 
eefalicos e toraeieos estao encobertos dorsalmente pela earapa^a. Cada segmento nao eoberto pela carapa 9 a apresenta uma 
placa dorsal eutieular, ou tergito (Figura 20.3A), e duas plaeas de eobertura laterals ehamadas pleuritos que formam o 
pleuron. Uma placa ventral transversal, o esternito, situa-se entre os apendices de cada segmento (Figura 20.3B). O abdome 
termina emumtelson, no qual se localiza o anus. 

A posi^ao dos gonoporos varia de acordo com o sexo e o grupo de crustaceos. Eles podem estar sobre ou no basipodito 
de umpar de apendices, na extremidade terminal do corpo ou em segmentos apodes. Nos lagostins, por exemplo, as aberturas 
dos vasos deferentes estao na por^ao mediana dos basipoditos do quinto par de apendices ambulacrais, e as dos oviductos, 
nos basipoditos do terceiro par de pereopodes. Uma abertura para o receptaculo seminal nas femeas esta, emgeral, localizada 
na linha mediana ventral, entre o quarto e o quinto par de patas ambulacrais. 

Apendices, Os membros das classes Malacostraca (p. ex., os lagostins) e Remipedia apresentam, tipicamente, um par de 
apendices articulados em cada segmento (Figura 20.3B), embora os segmentos abdominais nas outras classes nao apresentem 
apendices. A especializa^ao consideravel ocorre com uma condi^ao derivada em alguns crustaceos, como os lagostins. O 
piano birreme basico e ilustrado pelo apendice de um lagostim, como o maxilipede, uma pata toracica modificada em 
apendice alimentar (Figura 20.4). Apor 9 ao basal, ouprotopode, temumexopode lateral e umendopode medial. O protopode 
e constituido de duas partes (basipode e coxopode), enquanto o exopode e o endopode ostentam de um a varies articulos cada 
um. Ocorrem varia 96 es do piano basico (Figura 20.5). Alguns apendices, como as patas ambulacrais dos lagostins, tomaram- 
se unirremes secundariamente. Os processes laterais ou mediais, enditos e exitos, respectivamente, ocorrem algumas vezes 
nos apendices dos crustaceos. Umexito sobre o protopode e denominado epipode, frequentemente modificado como branquia. 
O Quadro 20.1 mostra como varies apendices sofreram modifica 96 es do piano birreme ancestral presumido e desempenham. 
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FIgura 20.3 Morfologia externa dos lagostins. A. Vista dorsal. B. Vista ventral. 
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Figura 20.4 Partes de urn apendice birreme de urn crustaceo (terceiro maxilipede de urn lagostim). Os dois 


ramos do apendice sao o exopodito e o endopodito; ambos articulam-se ao protdpode. 


A terminologia aplicada por varies pesquisadores aos apendices dos crustaceos nao e uniforme. Pelo menos dois sistemas sao de uso ample. Os termos alternatives 
aqueles que temos usado, por exempio, sao protopodito, endopodito, exopodito, basipodito, coxipodito e epipodito. 0 primeiro e o segundo pares de antenas podem 
ser denominados antenulas e antena, e o primeiro e segundo pares de maxilas sao frequentemente chamados maxilulas e maxilas. Uma rosa por qualquer outro 
nome... 


Estruturas com um piano basico similar e descendentes de uma forma ancestral comum sao ditas homologas, tenham ou 
nao a mesma fun^ao. Desde que os apendices ambulacrais especializados, pe^as bucais, quelipodes e pleopodes 
desenvolveram-se de um tipo birreme comum, mas modificaram-se para realizar fun^oes diferentes, sao considerados 
homologos entre si - condi^ao conhecida como homologia seriada. Primitivamente, todos os apendices erammuito similares, 
mas, durante a evolu^ao, por modifica^oes estruturais, alguns ramos foram sendo reduzidos, outros perdidos, alguns muito 
alterados e novas partes foram adicionadas. Os lagostins e sens parentes apresentam a homologia seriada mais elaborada no 
Reino Animal, possuindo 17 tipos distintos de apendices em homologia seriada (Quadro 20.1). Compare, por exempio, o 
tamanho da quela do quelipode a pequenina garra (quela) da segunda pata ambulacral na Figura 20.5. 

Caractertsticas internas 

O sistema muscular e o nervoso no torax e no abdome mostram, claramente, segmenta^ao, mas ha modifica 96 es notaveis em 
outros sistemas. A maioria das mudan^as envolve concentra^ao de partes em uma regiao particular, ou ainda redu^ao, ou 
completa perda de partes. 

Hemocele. O principal espa 90 corporal nos artropodes nao e um celoma, mas uma blastocele persistente que se torna uma 
hemocele preenchida por sangue (ver Capitulos 18 e 31). Os unicos compartimentos celomaticos remanescentes nos 
crustaceos sao as bolsas terminals dos orgaos excretores e o espa 90 ao redor das gonadas. 


Quadro 20.1 Apendices dos lagostins. 
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Figura 20.5 Apendices de urn lagostim mostrando suas variagoes a partir do piano birreme basico, como 
encontradas em urn pleopode. Protopode: marrom; endopode; azul; exopode: amarelo. 

Sistema muscular. Os musculos estriados perfazemuma parte consideravel do corpo da maioria dos Crustacea. Os musculos 
sao arranjados, emgeral, emgrupos antagonicos; os flexures, que trazemuma porgao emdiregao ao corpo, e os extensores, 
os quais a movem para a diregao oposta. O abdome de um lagostim tern flexores poderosos (Figura 20.6), usados quando o 
animal nada para tras, emuma explosao de velocidade, para escapar de predadores. 

Sistema respiratorio. A troca de gases respiratdrios nos crustaceos pequenos ocorre nas areas mais finas da cuticula (p. ex., 
nos apendices) ouemtoda a superficie do corpo, e as estruturas especializadas para trocas gasosas podemestar ausentes. Os 
crustaceos maiores tern branquias, que sao delicadas, similares a plumas, com cuticula muito fma (ver Capitulo 31). As 
laterals da carapaga dos decapodes envolvem a cavidade branquial, que e aberta anterior e ventralmente (Figura 20.7). As 
branquias podem se projetar da parede pleural, da articulagao dos apendices toracicos com o corpo ou das coxas toracicas 
para a cavidade branquial. As duas ultimas posigoes sao tipicas dos lagostins. A “lamina”, uma parte da segunda maxila, 
bombeia agua sobre os filamentos branquiais, para dentro da cavidade branquial na base das patas, e para fora, na porgao 


anterior da cavidade branquial. 
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Figura 20.6 Estrutura interna de um lagostim macho. 
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Figura 20.7 Diagrama de uma segao transversal da regiao do coragao de um lagostim que mostra a diregao do 


fluxo sanguineo nesse sistema circulatorio “aberto”. O coragao bombeia o sangue para os tecidos atraves de 


arterias, conduzindo-o aos seios. O sangue retorna ate o seio esternai, vai para as branquias, efetua trocas 





































gasosas e, finalmente, volta ao seio pericardico por canais eferentes. Note a ausencia de veias. 

Sistema circulatorio. Os crustaceos e outros artropodes temum sistema circulatorio “aberto” ou lacunar (ver Capltulo 31). 
Isto significa que nao ha veias, nem separa^ao entre o sangue e o fluido intersticial, como nos animals com sistemas 
circulatorios fechados. A hemolinfa (sangue) deixa o cora 9 ao atraves das arterias, circula atraves da hemocele e retorna aos 
seios venosos, emvez de veias, antes de entrar novamente no cora 9 ao. 

Um cora 9 ao dorsal e o orgao propulsor principal. E um saco de musculo estriado com uma camara unica. A hemolinfa 
entra no cora 9 ao, oriunda do seio pericardico, atraves de ostios pareados, com valvulas que previnem o refluxo para o seio 
(Figura 20.7). A hemolinfa sai do cora 9 ao por uma ou mais arterias. Valvulas nas arterias impedem o seu retomo para o 
cora 9 ao. Pequenas arterias desembocam nos seios teciduais, os quais Ifequentemente descarregama hemolinfa emum grande 
seio esternal (Figura 20.7). 

Dali, canais aferentes dos seios conduzem a hemolinfa ate as branquias, se presentes, para trocas de oxigenio e dioxido 
de carbono. A hemolinfa retoma entao ao seio pericardico por canais eferentes (Figura 20.7). 

A hemolinfa nos artropodes pode ser desprovida de cor, avermelhada ou azulada, como em muitos Crustacea. Pigmentos 
respiratorios contendo cobre, como a hemocianina, e ferro, como a hemoglobina, podem estar em solu 9 ao. A hemolinfa tern 
propriedade de coagula 9 ao, o que previne perdas em ferimentos pouco importantes. Algumas celulas ameboides liberam um 
coagulante semelhante a trombina, substancia precipitadora da coagula 9 ao. 

Sistema excretor. Os orgaos excretores dos crustaceos adultos sao um par de estruturas tubulares localizadas na por 9 ao 
ventral da cabe 9 a anterior ao esofago (Figura 20.6). Sao denominadas glandulas antenais ou glandulas maxilares, conforme a 
abertura se localize na base da antena ou da segunda maxila, respectivamente (ver Capitulo 30). Poucos crustaceos adultos tern 
as duas. Os 6rgaos excretores dos decapodes sao glandulas antenais, nesse grupo tambem chamadas glandulas verdes. Os 
crustaceos nao temtiibulos de Malpighi, os 6rgaos excretores das aranhas e insetos. 

O saco terminal da glandula antenal consiste emuma pequena vesicula (saculo) e massa esponjosa denominada labirinto. 
O labirinto conecta-se, atraves de umtubulo excretor, a uma bexiga dorsal, que se abre ao exterior por umporo na superficie 
ventral do segmento antenal basal (Figura 20.8). A for 9 a para a filtra 9 ao do fluido para dentro do saco terminal e fornecida 
por pressao hidrostatica da hemocele. O filtrado e excretado como urina ap6s reabsor 9 ao de sais, aminoacidos, glicose e 
alguma quantidade de agua. 

A excre 9 ao de residues nitrogenados (principalmente amonia) ocorre por difusao atraves de areas finas da cuticula, 
especialmente as branquias. Os chamados “6rgaos excretores” funcionam, principalmente, na regula 9 ao da composi 9 ao ionica 
e osmdtica dos fluidos corporals. Os crustaceos de agua doce, como os lagostins, sao constantemente amea 9 ados pela dilui 9 ao 
excessiva do seu sangue por a 9 ao da agua difundida atraves das branquias e outras superficies permeaveis. As glandulas 
antenais, pela forma 9 ao de uma urina com baixo teor de sal, atuam como um aparelho controlador efetivo da entrada de agua. 
Uma certa quantidade de Na"^ e CF e perdida com a urina, mas essa perda e compensada pela absor 9 ao ativa de sais 
dissolvidos pelas branquias. Em crustaceos marinhos, como as lagostas e caranguejos, as glandulas antenais funcionam no 
ajuste da composi 9 ao de sais da hemolinfa, por modifica 9 ao seletiva do conteudo salino da urina. Nessas formas, a urina 
permanece isosmdtica como sangue. 

Sistemas nervoso e sensorial. Os sistemas nervosos dos crustaceos e anelideos tern muito em comum, embora o dos 
crustaceos apresente um grau mais alto de fusao ganglionar (ver Figura 20.6). O cerebro e um par de ganglios 
supraesofagicos que enviam nervos aos olhos e aos dois pares de antenas. Une-se por conectivos ao ganglio subesofagico, 
uma fusao de pelo menos cinco pares de ganglios de onde partem nervos para a boca, apendices, esofago e glandulas antenais. 
O cordao nervoso ventral duplo tern um par de ganglios em cada segmento, de onde partem nervos para os apendices, 
musculos e outras partes. Alemdesse sistema nervoso central, pode haver um sistema nervoso simpatico associado ao sistema 
digestive. 
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Figura 20.8 Esquema da glandula antenal (glandula verde) dos lagostins (na posigao natural, o orgao e muito 
dobrado). O labirinto esta ausente em alguns crustaceos, e o tubulo renal (canal nefridial) e um tubo bastante 
enovelado. 

Os crustaceos tern orgaos sensoriais bem desenvolvidos. Os maiores orgaos sensoriais nos lagostins sao os olhos e os 
estatocistos. Cerdas tateis, projegoes delicadas da eutleula, espeeialmente abundantes nas quelas, pegas bueais e telson, sao 
amplamente distribuldas pela superfieie do eorpo. Sensores qulmicos para olfato e paladar sao eneontrados emreceptores das 
antenulas, antenas, pegas bueais e outras estruturas. 

Um estatocisto em formato similar a uma bolsa, abrindo-se para a superfieie por um poro dorsal, e eneontrado no 
segmento basal de eada primeira antena dos lagostins (ver Figura 33.28). O estatoeisto eontem uma quilha com cerdas 
sensoriais formadas a partir do revestimento quitinoso e graos de areia que servem como estatolitos. Sempre que o animal 
modifiea sua posigao, mudangas correspondentes na posigao dos graos sobre as eerdas sensoriais sao transformadas em 
estimulos ao eerebro, permitindo ao animal ajustar a posigao do corpo. Cada muda (eedise) do exoesqueleto resulta na perda 
do revestimento eutieular do estatocisto e dos graos de areia. Novos graos sao obtidos atraves do poro dorsal apos a eedise. 

Muitos crustaceos tern olhos eompostos, eonstituidos por muitas unidades fotorreeeptoras denominadas omaddios (Figura 
20.9). Cobrindo a superfieie arredondada de cada olho, encontra-se a cornea, uma area transparente da cutieula, dividida em 
inumeros pequenos hexagonos ou quadrados conheeidos eomo faeetas. Ela e o revestimento externo dos omatidios. Cada 
omatidio eomporta-se eomo umpequeno olho e eontem varios tipos de eelulas dispostas emcoluna (Figura 20.9). As celulas 
eompigmento negro sao eneontradas entre omatidios adjacentes, e o movimento dos pigmentos permite o ajuste a quantidades 
diferentes de luz nos olhos eompostos dos artropodes. Ha tres conjuntos de eelulas pigmentares em cada omatidio; distais, 
proximais e refietoras; elas estao arranjadas de tal maneira que podem formar um envoltorio mais ou menos eompleto, ao 
redor de eada omatidio. Para a luz forte (adaptagao a luz diurna), os pigmentos das eelulas pigmentares distais movem-se em 
diregao ao interior do omatidio, sobrepondo-se aos pigmentos das eelulas pigmentares proximais, os quais se moveram na 
diregao oposta, oeupando totalmente o envoltorio das eelulas retinulares (Figura 20.9). Nessa condigao, somente os raios que 
atingem a cornea diretamente chegam as celulas fotorreeeptoras (retinulares), pois eada omatidio esta isolado dos outros. 
Dessa maneira, eada omatidio vera apenas uma area limitada do eampo de visao (imagem em mosaico oupor aposigao). Sob 
luz Ifaea, os pigmentos das eelulas pigmentares distais migrampara a porgao distal da celula, e os das celulas proximais, para 
a posigao oposta, de maneira que os raios de luz, com o auxilio das celulas pigmentares refietoras, tern a chanee de atingir 
omatidios adjacentes e formar uma imagem eontinua ou de sobre posigao. A aeuidade desse segundo tipo de visao e baixa, mas 
tira a maxima vantagem da quantidade limitada de luz recebida. 

Reprodufao, ctclos de vida efungdo endocrina 

A maioria dos crustaeeos tern sexos separados, e ha varias espeeializagoes para copula entre os diferentes grupos. As eracas 





sao monoicas, mas praticam fertiliza 9 ao cruzada como regra geral. Os machos sao raros cm alguns ostracodes e copepodes 
harpacticoides, e a reprodu 9 ao e cm geral partenogenetica. Os crustaceos, na sua maioria, incubam os seus ovos de alguma 
maneira: os branquiopodes e cracas sao dotados de camaras ineubadoras espeeiais, os eopepodes tern sacos ovlgeros 
anexados as laterals do seu abdome (ver Figura 20.18) e muitos malacostracos carregam ovos e jovens aderidos aos seus 
apendices abdominals. 



Adaptado ao 
pen'odo diurno 


Adaptado ao 
perfodo noturno 


Figura 20.9 Porgao do olho composto de urn artropode mostrando a migragao de pigmentos nos omatidios para 
visao noturna e diurna. Cada diagrama mostra cinco omatidios. Durante o periodo diurno, urn envoltorio de 
pigmento escuro circunda cada omatidio de maneira que apenas os raios luminosos que entram em sua propria 
cornea estimulem o omatidio (visao em mosaico); durante o periodo noturno, os pigmentos formam envoltorios 
incompletos, e os raios luminosos podem atingir omatidios adjacentes (imagem continua ou de superposigao). 

O desenvolvimento dos lagostins e direto: nao ha formas larvais. Um pequenino jovem com a mesma forma do adulto e 
um conjunto completo de apendices e segmentos eclode do ovo. Entretanto, o desenvolvimento e indireto na maioria dos 
crustaceos, e a larva que eclode do ovo e muito diferente do adulto em estrutura e aparencia. A metamorfose e o fenomeno 
das mudangas da larva ate a forma adulta. A larva aneesbal e de ocorrencia mais ampla em Crustacea e a larva nauplio 
(Figuras 20.10 e 20.20). Os nauplios tern apenas bes pares de apendices: primeira antena unirreme, antenas birremes e 
mandibulas birremes. Todos funeionam como apendices natatorios nesse estagio. O desenvolvimento subsequente pode 
envolver uma mudanga gradual para a forma adulta do corpo, e os apendices e os segmentos sao adicionados por meio de 
series de mudas. Nao obstante, a aquisigao da forma adulta pode envolver mudangas mais abruptas. Por exemplo, a 
metamorfose de uma craca ocorre a partir de um nauplio livre-nadante para uma larva com uma carapaga bivalve, chamada 
cipris e, finalmente, para um adulto sessil complacas calcarias. 

Muda e ecdise, A muda, processo fisiologico de elaborar uma cuticula maior do que a anterior, e a ecdise (Gr. ekdyein, 
despir-se), descarte da cutieula, sao necessarias para o crescimento do corpo, pois o exoesqueleto nao e vivo e nao 
acompanha o crescimento do animal. Muito do funcionamento dos crustaceos, incluindo sua reprodugao, comportamento e 
varios processos metabolicos, e diretamente afetado pela fisiologia do ciclo de muda. 

A cuticula, secretada pela epiderme subjacente, tern varias camadas (Figura 20.11; ver tambem Figura 19.3). A mais 
externa e a epicuticula, uma camada proteica muito fina impregnada de lipidios. A maior parte e constituida pelas multiplas 
camadas da procuticula: (1) exocuticula, logo abaixo da epicuticula, contem proteina, sais de calcio e quitina; (2) 
endocuticula, composta por (3) uma camada principal, que contem mais quitina, menos proteina e e bastante calcificada, e (4) 
uma camada membranosa, relativamente delgada de quitina e proteina, nao calcificada. 





























Figura 20.10 Cicio vital do camarao-do-golfo, Farfantepenaeus. Os peneideos desovam em aguas de 
profundidade entre 40 e 90 m. As formas larvais sao planctonicas e movem-se em diregao a costa para alcangar 
aguas com salinidades mais baixas do que as do mar para se desenvolverem como jovens e adultos bentonicos. 
Os adultos retornam para aguas mais profundas afastadas da costa. 

Animais que sofreram muda crescem durante o periodo intermuda ou instars, com os tecidos moles aumentando em 
tamanho ate nao haver mais espagos no interior da cutlcula. Quando o corpo preenche a cutlcula, o animal entra na fase pre- 
muda. O crescimento ocorre emumperiodo de tempo bemmais longo do que mostra o exame do tamanho extemo do animal. 





Condi 9 ao de intermuda 



PASS01: 

No estagio pre-muda, 
a procutfcula velha 
separa-se da 
epiderme, que secreta 
uma nova epicuticula. 



PASSO 2: 

Ainda no estagio 
pre-muda, a nova 
exocuticula e 
secretada enquanto 
urn tluido dissolve 
a endocuticula velha. 
Os produtos em 
soluqao sao 
reabsorvidos. 


PASSO 3: 

Na ecdise, a 
epicuticula e a 
exocuticula velhas 
sao descartadas. 



1 ,:: — Endocuticula 
em dissolu 9 ao 



Nova 

exocuticula 



Epicuticula e 
exocuticula 
velhas 
descartadas 



PASSO 4: 

Na pos-ecdise, 
uma nova cuticula 
e estendida, 
desdobrada e 
uma endocuticula 
e secretada. 



Nova 

endocuticula 


Figura 20.11 Secregao e reabsorgao da cuticula na ecdise. 

Durante o processo de muda e algum tempo antes da ecdise efetiva, as celulas epidermicas aumentam consideravelmente. 
Bias se separam da camada membranosa, secretamuma nova epicuticula e comegam a secretar uma nova exocuticula (Figura 
20.11). Ha liberagao de enzimas na area acima da nova epicuticula. Essas enzimas comegama dissolver a velha endocuticula, 


e os produtos soluveis sao reabsorvidos e armazenados no interior do corpo do crustaceo. Alguns sais de calcio sao estocados 













































































como gastrolitos (acre^oes minerais) nas paredes do estomago. Finalmente, apenas a exocuticula e a epicuticula da velha 
cuticula permanecem e, subjacente a elas, as novas epicuticula e exocuticula. O animal absorve agua atraves do intestino 
anterior e ha umaumento consideravel no seu volume sanguineo. Apressao interna faz a cuticula romper-se ao longo de linhas 
ecdisiais, e o animal sai do seu velho exoesqueleto (Figura 20.12). Segue-se a isso o estiramento da nova cuticula ainda mole, 
deposi^ao da nova endocuticula, reposi^ao dos sais inorganicos armazenados e outros constituintes e o seu endurecimento. 
Durante o periodo da muda, o animal fica semdefesa e permanece escondido e quiescente. 

Quando um crustaceo e jovem, a ecdise precisa acontecer com frequencia alta para permitir o crescimento, e o ciclo de 
muda e relativamente curto. Conforme o animal aproxima-se da maturidade, o periodo intermuda torna-se progressivamente 
mais longo, e, em algumas especies, a muda cessa completamente. Durante os periodos intermuda, a massa tecidual aumenta 
conforme a agua e substituida por tecido vivo. 

Controle hormonal do ciclo de muda. O ciclo e iniciado com Ifequencia por estimulo ambiental percebido pelo sistema 
nervoso central, embora a ecdise seja controlada por hormonios. Os estimulos podem incluir temperatura, comprimento do dia 
e umidade (no caso de caranguejos terrestres) ou uma combina 9 ao de sinais ambientais. O sinal do sistema nervoso central 
produz um decrescimo na produ 9 ao de um hormonio inibidor de muda (ver Capitulo 34) pelo orgao X (grupo de celulas 
neurossecretoras da medulla terminalis do cerebro). Nos lagostins e outros decapodes, a medulla terminalis e encontrada no 
pedunculo ocular. O hormonio e transportado por axonios do orgao X ate a glandula do seio (que, provavelmente, nao exerce 
fun 9 ao glandular), tambem no pedunculo ocular, de onde e liberado na hemolinfa. 

Uma queda no nivel de hormonio inibidor de muda promove a libera 9 ao de um hormonio de muda pelos orgaos Y. Estes 
se localizam sob a epiderme em regiao proxima aos musculos adutores das mandibulas, sao homologos as glandulas 
protoracicas dos insetos e produtores do hormonio ecdisona. A a 9 ao do hormonio de muda e iniciar os processos que levam a 
ecdise. Uma vez iniciado, o ciclo progride automaticamente, prescindindo da a 9 ao de hormonios dos orgaos X ou Y. 

Outras fun 96 es endocrinas. Aremo 9 ao dos pedunculos oculares acelera a muda; alemdisso, os crustaceos cujos pedunculos 
oculares foram removidos nao conseguem ajustar a colora 9 ao do corpo as condi 96 es do fundo. Descobriu-se, ha muito tempo, 
que 0 problema nao era causado pela perda da visao, mas pela perda dos hormonios dos pedunculos oculares. A cor do corpo 
dos crustaceos resulta, em grande parte, de pigmentos em celulas especiais ramificadas (cromatoforos) na epiderme. A 
concentra 9 ao de granules de pigmento no centro da celula causa um efeito de clareamento e sua dispersao de escurecimento. O 
comportamento dos pigmentos e controlado por hormonios das celulas neurossecretoras do pedunculo ocular, como a 
migra 9 ao de pigmentos retinais para a adapta 9 ao dos olhos a claridade ou escuridao (ver Figura 20.9). 

As celulas neurossecretoras sao celulas nervosas modificadas para secregao de hormonios. Elas sao de ocorrencia ampla nos invertebrados e tambem ocorrem nos 

vertebrados. As celulas do hipotalamo e pituitaria posterior dos vertebrados sao bons exemplos (ver Capitulo 34). 

A libera 9 ao de material neurossecretor dos orgaos pericardicos na parede do pericardio causa um aumento na taxa e 
amplitude dos batimentos cardiacos. 

As glandulas androgenicas, encontradas pela primeira vez em um anfipode {Orchestia, um saltao-de-praia comum), 
ocorrem em machos dos malacostracos. Diferente da maioria de outros orgaos endocrinos dos crustaceos, nao ha orgaos 
neurossecretores. Sua secre 9 ao estimula a expressao dos caracteres sexuais masculinos. Jovens malacostracos tern glandulas 
androgenicas rudimentares, mas nao se desenvolvem em femeas. Se elas sao implantadas artificialmente em uma femea, os 
ovarios transformam-se em testiculos, come 9 ando a produzir espermatozoides, e seus apendices passam a assumir 
caracteristicas masculinas na proxima muda. As glandulas androgenicas dos isopodes sao encontradas nos testiculos; em todos 
os outros malacostracos, elas estao entre os musculos dos coxopodes do ultimo par de patas toracicas e parcialmente 
associadas as extremidades distais dos vasos deferentes. Embora as femeas nao tenham orgaos similares as glandulas 
androgenicas, seus ovarios produzemumou dois hormonios que exercem influencia sobre caracteres sexuais secundarios. 


Ruptura da membrana A velha carapa9a 



Figura 20.12 Sequencia da muda na lagosta Homarus americanus. A. Ruptura da membrana entre a carapaga e 
0 abdome e o inicio de uma lenta elevagao da carapaga. Esse passe pode consumir 2 h. B e C. Liberagao da 
cabega, torax e, finalmente, do abdome. Esse processo, em geral, toma nao mais do que 15 min. Imediatamente 
apes a ecdise, os quelipodes estao desidratados e o corpo e muito mole. A lagosta continua a absorver agua 
rapidamente de maneira que, em 12 h, o corpo aumenta 20% em comprimento e 50% em peso. A agua dos 
tecidos sera substituida por proteinas nas semanas subsequentes. 

Podem ocorrer hormonios que influenciam outros processes corporals em Crustacea, e ha evidencias sugerindo que uma 
substancia neurossecretora produzida nos pedunculos oculares regule o ravel de agucar no sangue. 

Hdbitos alimentares 

Os habitos alimentares e adaptagoes para alimentagao apresentam grande variagao enbe os crustaceos. Muitas formas podem 
mudar de um tipo de alimentagao para outro, dependendo do ambiente e da disponibilidade de alimento, mas todas usam o 
mesmo conjunto fundamental de pegas bucais. As mandibulas e as maxilas funcionampara ingestao; os maxilipedes apanhame 
trituramalimentos. Nos predadores, as patas ambulacrais, particularmente os quelipodes, servempara a captura do alimento. 

Muitos crustaceos, grandes e pequenos, sao predadores, e alguns tern adaptagoes interessantes para matarempresas. Uma 
especie de tamburutaca tern, emuma de suas patas ambulacrais, um digito especializado que, alojado emumsulco, pode ser 
liberado abruptamente e fisgar uma presa de passagem O camarao-de-estalo {Alpheus spp.) tern uma quela muito grande; esta 
pode ser disparada rapidamente como o martelo de uma pistola e estalar em grande velocidade, formando uma bolha por 
cavitagao, que explode com forga suficiente para atordoar uma presa. 

O alimento dos comedores de particulas em suspensao vai de plancton e detritos a bacterias. Os predadores consomem 
larvas, vermes, crustaceos, moluscos e peixes. Saprofagos comem animals e vegetais mortos. Os comedores de particulas em 
suspensao, como as artemias, pulgas-d’agua e cracas, usam seus apendices com espessas fileiras de cerdas, para criar 
correntes de agua e reter particulas alimentares enbe as cerdas. Upogebia sp. usa as cerdas longas dos dois primeiros pares 
de apendices toracicos para exbair o material alimentar da agua, mantida em circulagao na sua toca pelo batimento dos seus 
pleopodes. 

Os lagostins tern um estomago comduas camaras (Figura 20.13). Aprimeira parte contem o moinho gastrico, no qual o 
alimento, ja triturado pelas mandibulas, pode ser novamente triturado por bes ossiculos calcarios, resultando em particulas 
suficientemente finas para ultrapassar o filbo que conduz a segunda camara; as particulas de alimento entao passam ao 
intestino para digestao quimica. 

UMA BREVE REVISAO SOBRE CRUSTACEOS 

Os crustaceos sao um grupo extenso com mais de 67.000 especies em todo o planeta, com muitas subdivisoes. Eles exibem 
uma grande variedade de esbuturas, ocupagao de habitats e modos de vida. Alguns sao maiores do que os lagostins, oubos 
menores e alguns microscdpicos. Ha grupos altamente desenvolvidos e especializados, enquanto outros tern uma organizagao 
mais simples. 
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Figura 20.13 Estomago de malacostraco mostrando o “moinho” gastrico e a diregao dos movimentos do bob 
alimentar. O moinho tern quilhas quitinosas, ou denticulos, para mastigagao e cerdas para reter o alimento antes 
de sua passagem ao estomago pilorico. 

Os leitores devem perceber que o texto sobre os crustaceos apresentado a seguir e reduzido. A classificagao dos 
crustraceos esta em evolugao, e as classes tradicionais e as subclasses nao sao mais embasadas por filogenias moleculares. 
Nos apresentamos os taxons na ordem mostrada na Figura 20.1. O grupo maior e mais conhecido entre os Crustacea, 
Malacostraca, e descrito adiante. Aclassificagao mais adiante oferece umsumario conciso dos grupos. 

Oligostraca 

Ostracoda 


Os membros de Ostracoda sao, como os de Diplostraca, envolvidos por uma carapaga bivalve e assemelham-se a pequeninos 
mariscos, com 0,25 a 10 mmde comprimento (Figura 20.14A). Eles tern uma distribuigao ubiqua e sao importantes nas redes 
alimentares aquaticas. Os ostracodes mostram uma consideravel fusao de segmentos do tronco, obscurecendo a divisao entre 
torax e abdome. O tronco tern de um a tres pares de membros, com o numero de apendices toracicos reduzido a dois ou 
nenhura Alimentagao e locomogao sao realizadas, principalmente, pelo uso dos apendices cefalicos. A maioria dos 
ostracodes e bentonica ou vive sobre plantas, mas alguns sao planctonicos ou enterram-se no fundo e poucos sao parasites. Os 
habitos alimentares sao diversificados; ha detritivoros, herbivoros, saprofagos e predadores. Distribuem-se amplamente em 
habitats marinhos e dulcicolas. A maioria das 6.000 especies conhecidas e dioica, mas algumas sao partenogeneticas. Alguns 
machos bizarros de especies de ostracodes emitem luz e podem sincronizar os lampejos para atrair as femeas. O 
desenvolvimento ocorre por metamorfose gradual. Fla milhares de especies existentes e mais de 10.000 especies de 
ostracodes fdsseis, cuja presenga em determinados estratos rochosos serve como indicador importante de depdsitos de 
petrdleo. 

Mystacocarida 

Mystacocarida e uma classe de pequeninos crustaceos (menos de 0,5 mm de comprimento) que vivem na agua intersticial entre 
os graos de areia de praias marinhas (Figura 20.14B). Apenas 10 especies foram descritas, mas os mistacocaridos estao 
amplamente distribuidos emvarias partes do mundo. 

Branchiura 


Os branquiuros sao um grupo pequeno de, principalmente, ectoparasites de peixes cujas pegas bucais sao modificadas para 
suegao. Os membros desse grupo medem, emgeral, entre 5 e 10 mmde comprimento e podem ocorrer em peixes marinhos e 
de agua doce. Eles tern, tipicamente, uma carapaga larga, semelhante a um escudo, olhos compostos, quatro apendices 
toracicos birremes nataterios e um abdome pequeno nao segmentado (Eigura 20.15 A). A segunda maxila modificou-se como 
ventosa, permitindo movimento ao longo do corpo do hospedeiro, ou mesmo de um peixe para outro. Peixes com grande 
infestagao podem ser infectados por fungos e morrer. Nao ha nauplio e os jovens assemelham-se aos adultos, exceto quanto ao 
tamanho e ao grau de desenvolvimento dos apendices. 







Figura 20.14 A. Urn ostracode. B. Urn mistacocarido. 
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Figura 20.15 A. Urn ectoparasito de peixes da subclasse Branchiura, estreitamente relacionado com os 
pentastomideos (C e D). Ampliagoes por microscopia de varredura das regioes anteriores dos dois animais (B e 

























E) demonstram as similaridades morfologicas. 

Pentastomida 

Os membros do antigo filo Pentastomida (Gr. pente, cinco + stoma, boca) incluem cerca de 130 especies de parasites 
similares a vermes do sistema respiraterio de vertebrados. Os pentastomidas adultos vivem, na sua maioria, nos pulmoes de 
repteis, eomo serpentes, lagartos e erocodilos, mas uma espeeie, Reighardia sternae, vive nos saeos aereos de andorinhas-do- 
mar e gaivotas e outro, Linguatula serrata (Gr. lingua, lingua), na nasofaringe de eaninos e felinos (ocasionalmente, na de 
humanos). Embora mais comuns em areas tropieais, eles tambem oeorremna Ameriea do Norte, Europa e Australia. 

Os adultos medementre 1 e 13 emde eomprimento. Seu eorpo e coberto por uma cutieula nao quitinosa e muito porosa na 
forma de aneis transversals (Figura 20.15C e D) que muda periodieamente durante os estagios larvais. Aextremidade anterior 
pode apresentar eineo protuberaneias pequenas (origem do nome Pentastomida). Quatro eom ganehos quitinosos e a quinta 
eoma boea (Figura 20.15). Um sistema digestive reto e simples e adaptado para processar o sangue do hospedeiro. O sistema 
nervoso, similar ao de outros artropodes, tern ganglios pareados ao longo do eordao nervoso ventral. Os unieos orgaos 
sensoriais pareeemser papilas. Nao ha orgaos cireulaterios, exeretores nemrespiraterios. 

Os sexos sao separados e as femeas sao, em geral, maiores que os machos. Uma femea pode produzir varies milhoes de 
ovulos, que ultrapassam a traqueia dos hospedeiros, sao engolidos e lan 9 ados no ambiente com as fezes. As larvas eclodem 
come criaturas ovais com quatro patas rombudas. A maioria dos ciclos de vida de pentastomideos requer um hospedeiro 
intermediario vertebrado eomo um peixe, um reptil, ou raramente um mamifero, que e comido pelo hospedeiro definitive 
vertebrado. Apes ingestao por um hospedeiro intermediario, as larvas penetram o intestine, migram ao acaso pelo eorpo e, 
finalmente, sofrem metamorfose para ninfa. Apos crescer e sofrer varias mudas, a ninfa finalmente se torna encapsulada e 
inativa. Quando comido por um hospedeiro definitivo, um jovem e capaz de atingir um pulmao, alimentar-se de sangue e 
tecidos e amadurecer. 

Varias especies foram encontradas encistadas em humanos; a mais comum e Armillifer armillatus (E. armilla, anel, + 
few, apresentar), mas em geral causa poucos sintomas. Linguatula serrata e a causa de uma pentastomiase nasofaringea, ou 
halzoun, uma doen^a de humanos do Oriente Medio e da India. 

Xenocarida 

Remipedta 

Remipedia (Figura 20.16A) e um grupo muito pequeno dentro de Crustacea. As 10 especies descritas ate o momento sao 
provenientes de cavernas conectadas ao mar. Os membros de Remipedia trazem algumas caracteristicas ancestrais dos 
crustaceos. Ha de 25 a 38 segmentos no tronco (terax e abdome), todos com apendices nataterios pareados, birremes, 
essencialmente iguais. As antenulas sao birremes. Os dois pares de maxilas e um par de maxilipedes sao preenseis, 
aparentemente uma adapta^ao a fun^ao de alimenta^ao. A forma dos apendices nataterios e similar a encontrada emCopepoda, 
mas diferente dos copepodes e dos cefalocaridos, as patas nataterias sao orientadas lateralmente em vez de ventralmente. 


A Remipedio 



Figura 20.16 A. Crustaceo da class© Remipedia. B. Crustaceo da class© C©phalocarida. 


Cephalocarida 


Cephalocarida (Figura 20.16B) e tambem um pequeno grupo, com apenas nove especies conhecidas. Os cefalocaridos 
ocorrem nas costas dos EUA nas Indias Ocidentais e no Japao. Eles tern de 2 a 3 mm de comprimento, e vivem cm sedimentos 
da zona entremares ate 300 m de profundidade. Algumas de suas caracteristicas sao ancestrais: os apendices toracicos sao 
muito similares entre si, e as segundas maxilas sao muito semelhantes aos membros toracicos. Os cefalocaridos nao tern olhos, 
carapa^a nem apendices abdominais. Sao hermalfoditas verdadeiros e os unicos, entre os Arthropoda, a eliminarem ovulos e 
espermatozoides por um ducto comum 
Vericrustacea 


Branchiopoda 

Existemmais de 10.000 especies de Branchiopoda, que representam uma forma de crustaceo comalguns caracteres ancestrais. 
Tres ordens sao reconhecidas: Anostraca (artemias, Figura 20.17B), sem carapa 9 a; Notostraca (camarao-girino, Figura 
20.17A), cuja carapa 9 a forma um grande escudo dorsal; e Diplostraca (pulgas-d’agua, Figura 20.17C), com uma carapa 9 a 
tipica que envolve o corpo, exceto a regiao cefalica, ou com uma carapa 9 a que envolve todo o corpo. Os branquiopodes tern 
filopodios achatados, similares a folhas, patas que servem como seus principals orgaos respiratorios (dai o nome 
branquiopodes). Os branquiopodes, na sua maioria, tambem usam apendices para filtrar particulas em suspensao e, emoutros 
grupos, exceto os cladoceros, tambem os usam para locomo 9 ao. 











A Notostraco 
(ordem Notostraca) 

Figura 20.17 Os animais em A, B e C sao membros da classe Branchiopoda. 

A maioria dos branquiopodes e de formas de agua doce. Os mais importantes e abundantes sao as pulgas-d’agua 
(cladoceros), que frequentemente formam uma grande propor^ao do zooplancton de agua doce. A reprodu^ao e muito 
interessante e lembra a de alguns rotiferos (ver Capitulo 14). Durante o verao, os cladoceros Ifequentemente produzem so 
femeas por partenogenese, aumentando rapidamente sua popula^ao. Ocorrendo condi^oes desfavoraveis, alguns machos sao 
produzidos, e ovulos que precisam ser fertilizados sao produzidos normalmente por meiose (ovos fertilizados que cruzam o 
inverno sao chamados de efipios). Os ovos fertilizados sao altamente resistentes ao Ifio e a desseca^ao, muito importante para 
a sobrevivencia da especie durante o inverno e para transferencia passiva a novos habitats. A maioria dos cladoceros tern 
desenvolvimento direto, enquanto outros branquiopodes tern metamorfose gradual. 

Copepoda 


Esse grupo so e menor em mimero de especies do que os Malacostraca, e sua biomassa total excede bilhoes de toneladas nas 
aguas marinhas e doces ao redor do mundo. Os copepodes sao pequenos (em geral, poucos milimetros ou menos em 
comprimento), e um tanto alongados e afilados na dire^ao posterior. A carapa 9 a esta ausente e retem o olho mediano, simples, 
naupliar nos adultos (Figura 20.18A). Eles temumunico par de maxilipedes unirremes e quatro pares de apendices toracicos 
natatorios bastante achatados e birremes. O quinto par de patas e reduzido. A parte posterior do corpo e, em geral, separada 
da por 9 ao apendiculada anterior por uma articula 9 ao principal. As antenulas, com Ifequencia, sao mais longas dos que os 
outros apendices e usadas para nadar. Os Copepoda tomaram-se muito diversificados e evolutivamente criativos, com um 
grande mimero de especies simbioticas e de vida livre. Muitos parasites sao altamente modificados, e os adultos o sao emtao 
alto grau (afastando-se de tal modo das descri 96 es do grupo) que dificilmente sao reconhecidos como artropodes e muito 
menos como crustaceos. 

Ecologicamente, os copepodes de vida livre sao de extrema importancia e e Ifequente dominarem o primeiro nivel trofico 
consumidor (Capitulo 38) em comunidades aquaticas. Em muitos sistemas marinhos, o copepode Calanus e o organismo mais 
abundante do zooplancton e compoe a porcentagem mais elevada da biomassa total (Capitulo 38). Em outros locals, sua 
biomassa so e ultrapassada pela dos eufausiaceos (ver adiante). Calanus forma a maior parte da dieta de peixes de grande 
importancia ecologica e economica, como arenques, savelhas e sardinhas. Esse genero e tambem importante para as larvas de 
peixes maiores e (juntamente com os eufausiaceos) forma um item alimentar importante para algumas baleias e tubaroes 
filtradores. Outros generos sao de ocorrencia comum no zooplancton marinho, e algumas formas, como Cyclops e Diaptomus, 
podem formar um importante segmento do plancton de agua doce. Muitas especies de copepodes sao parasites de uma grande 
variedade de outros invertebrados marinhos, e de peixes marinhos e de agua doce e, assim como os seus hospedeiros, 
assumem elevada importancia economica. Algumas especies de copepodes de vida livre sao hospedeiros intermediarios de 
parasites de seres humanos, como Diphyllobothrium (uma tenia) e Dracunculus (um nematedeo), bem como de outros 
animais. 
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Figura 20.18 A. Urn copepode com ootecas acopladas. B. Urn tantulocarido. Esse pequeno parasite bizarre e 
mostrado aderido a primeira antena do seu copepode hospedeiro a esquerda. 

O desenvolvimento dos Copepoda e indireto, e alguns parasites muito modificados sofrem metamorfoses notaveis. 

Tantulocarida 

Tantulocarida (Figura 20.18B) e umgrupo de crustaceos descritos pela primeira vez em 1983. So foram descritas 12 especies 
ate 0 presente. Sao pequeninos (0,15 a 0,2 mm) ectoparasitas semelhantes a copepodes de outros crustaceos bentonicos de mar 
profundo. Nao temapendices cefalicos reconheciveis, exceto umpar de antenas nas femeas. O ciclo de vida nao e conhecido 
com certeza, mas as evidencias atuais sugerem a ocorrencia de um ciclo partenogenetico e um ciclo com sexos separados e 
fertiliza^ao. A larva tantulo penetra na cuticula dos seus hospedeiros pela boca. O abdome e todas as suas patas toracicas sao 
perdidos durante a metamorfose em adulto. Os jovens sao os unicos entre os Maxillopoda a ter seis a sete segmentos 
abdominals, mas outras evidencias sustentama sua inclusao nesse grupo. 

Thecostraca (Cirripedia) 

Os Thecostraca incluem as cracas (ordem Thoracica), animals em geral envolvidos por uma concha de placas calcarias, bem 
como tres ordens menores de formas parasiticas ou que se enterram no sedimento. As cracas sao sesseis quando adultas e 
podemestar aderidas ao substrata atraves de umpedunculo (lepadomorfos) (Figura 20.19B) ou diretamente (cracas) (Figura 
20.19A). Sua forma tipica mostra uma carapa 9 a (manta) que envolve o corpo e secreta uma concha de placas calcarias. A 
cabe^a e reduzida, sem abdome e os apendices toracicos sao cirros longos multiarticulados e com cerdas. Os cirros sao 
estendidos atraves de uma abertura entre as placas calcarias para filtrar pequenas particulas em suspensao na agua, utilizadas 
como alimento (Figura 20.19). Embora todas as cracas sejam marinhas, tfequentemente sao encontradas na zona entremares; 
portanto, as vezes ficam expostas por determinados periodos de tempo a desseca^ao e a a^ao da agua doce. Por exemplo, 
Semibalanus balanoides pode tolerar temperaturas abaixo do ponto de congelamento na regiao entremares do Artico e 
sobreviver exposto ao ar no seu substrata rochoso por mais do que 9 h no verao. Durante esses periodos, a abertura entre as 
placas fica reduzida a uma fenda muito estreita. 





As cracas com frequencia aderem ao casco de navios, onde se desenvolvem. 0 seu numero pode aumentar em tal escala, que a velocidade do navio pode ser 
reduzida em 30 a 40%, precisando aportar em diques secos para limpeza. Podem viver tambem sobre baleias (ver Figura 20.24). 




A maioria das cracas nao parasitas e hermafrodita e sofre uma metamorfose notavel durante o desenvolvimento. A 
maioria eclode como nauplio, que logo se toma uma larva eipris, assim chamadas pela sua semelhan 9 a eom um ostracode do 
genero Cypris. Bias tern uma carapa 9 a bivalve e olhos compostos. As larvas eipris fixam-se ao substrata pelas primeiras 
antenas, possuidoras de glandulas adesivas, e iniciamsua metamorfose. Esta envolve varias mudan 9 as dramaticas, ineluindo a 
secre 9 ao de placas ealearias, perda de olhos e transforma 9 ao dos apendices natatorios em cirros. Como as cracas adultas sao 
sesseis e nao se assemelham a erustaceos tlpicos, foram originalmente elassificadas eomo moluscos e as partes de seu eorpo 
reeeberam nomes de moluscos. E por isso que o tecido dentro das placas das cracas e chamado de “manta”, sendo que, 
normalmente, este termo e limitado ao tecido do molusco que reveste e forma a coneha. A descoberta da larva nauplio da 
eraca levou a classifica 9 ao correta. 

Os membros da ordem Rhizocephala, eomo Sacculina, sao parasitas altamente modificados de caranguejos. Essas craeas 
sao dioieas. Come 9 am a vida eomo larvas eipris, como os outros cirripedios, mas, quando encontram um hospedeiro, as 
lemeas metamorfoseiam-se emum quentrogon (Gr. kentron, ponta, espinho + gonos, progenie) que injeta celulas do parasito 
na hemocele do seu hospedeiro caranguejo (Eigura 20.20). Einalmente, as estruturas de absor 9 ao que erescem como raizes 
atraves do eorpo do caranguejo e estruturas de reprodu 9 ao tornam-se aparentes externamente entre o cefalotarax e o abdome 
entreaberto do earanguejo. Machos no estagio eipris aderem a camara incubadora externa das femeas. 


B 

Figura 20.19 Cracas; ordem Thoracica, subclasse Cirripedia, classe Maxillopoda. A Balanus balanoides em 
rochas da regiao entremares aguardando a mare cheia. B. Lepadomorfos, Lepas anatifera. Note os apendices 
para alimentagao, ou cirros, em Lepas. As cracas aderem a uma grande variedade de substrates duros, como 
rochas, estacas e fundo de barcos. 


A posigao exata onde as estruturas reprodutivas irrompem a superficie no eorpo do caranguejo e de grande valor adaptativo para os rizocefalos parasitos, pois 
corresponde a das massas de ovos dos caranguejos (quando este as apresenta), e o animal trata o parasito como trataria os seus proprios ovos. Eles os protegem, 
ventilam, limpam e auxiliam sua reprodugao, com o comportamento de desova no momenta adequado. 0 comportamento do caranguejo e necessario para a boa 
saude do parasito. 0 que acontece quando a larva do rizocefalo tem tao pouca sorte e invade um caranguejo macho? Nao ha problema. Durante o crescimento 




interno do parasito no corpo do macho, ele castra o hospedeiro, e o macho comporta-se como uma femea em termos de cuidado com o parasito. As gonadas nao se 
desenvolvem em caranguejos parasitados de ambos os generos. 


Malacostraca 

Malacostraca, com mais de 20.000 especies em todo o mundo, apresenta grande diversidade. Resumimos nossa exposi 9 ao, 
meneionando alguns dos grupos mais importantes. Descrevemos o piano de corpo caracteristico dos malacostracos 
anteriormente. 

Ordem Isopoda. Os isopodes sao um dos poucos grupos de crustaceos que invadiram com sucesso habitats terrestres, alem 
de ocuparem ambientes marinhos e de agua doee, e os unicos crustaeeos que se tomaram verdadeiramente terrestres. 

Comumente, sao achatados dorsoventralmente, sem carapa^a e apresentam olhos sesseis; os maxilipedes sao o primeiro 
par de apendices toraeicos; as outras patas toraeieas nao apresentam exopodes e sao similares. Os apendices abdominais 
apresentam branquias ou orgaos similares a pulmoes, chamados pseudotraqueias, e, com exce^ao dos uropodes, tambem sao 
similares entre si (por isso denominados isopodes). Muitas especies, por prote^ao, sao capazes de enrolar o corpo formando 
uma bola. 

As formas terrestres comuns sao os tatuzinhos ou tatuzinhos-de-jardim {Porcellio e Armadillidium, Figura 20.21 A), os 
quais vivem sob pedras e em ambientes umidos. Embora terrestres, nao tern uma cobertura cuticular eficiente e outras 
adapta 96 es para conserva 9 ao de agua como as dos insetos; portanto, precisam viver em ambientes umidos (p. ex., sob troncos 
ou pedras umidas). Caecidotea (Figura 20.21B) e uma forma eomurn de agua doce encontrada sob pedras e entre plantas 
aquaticas. Ligia e uma forma marinha comum que ocupa praias rochosas ou de areia. Alguns isopodes sao parasites de peixes 
(Figura 20.22A) ou crustaceos. 

Alguns isopodes gigantes no fundo do mar chegama 40 emde comprimento (Figura 20.22B). Eles habitam profundidades 
de ate 2.100 me sao eornuns em 300 a 600 m Eles se alimentam dos eorpos de animais mortos que afundam ou capturam 


pequenas presas. 


O desenvolvimento e essencialmente direto, mas pode ser fortemente metamdrfico em parasites espeeializados. 
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Figura 20.20 Cicio vital de Sacculina (ordem Rhizocephala, subclasse Cirripedia; classe Maxillopoda), parasito de 






caranguejos {Carcinus). 




Figura 20.21 A. Quatro tatuzinhos-de-jardim, Armadillidium vulgare (ordem Isopoda, Malacostraca), forma 
terrestre comum. B. Caecidotea sp., urn isopode aquatico. 



Figura 20.22 A. Urn isopode parasito {Anilocra sp.) sobre urn peixe {Cephalopholis fulvus) habitante de urn recite 
de coral caribenho (ordem Isopoda, Malacostraca). B. Urn isopode gigante, Bathynomus giganteus, nas 




profundezas do Oceano Atlantico. 

Ordem Amphipoda. Os anfipodes assemelham-se aos isopodes no sentido de que eles nao tern uma carapa^a, presen 9 a de 
olhos compostos e umpar de maxilipedes (Figura 20.23). Entretanto, sen corpo e, emgeral, comprimido lateralmente, e suas 
branquias estao, tipicamente, emposi 9 ao toracica. Alemdisso, sens apendices toracicos e abdominals sao arranjados emdois 
on mais grupos que diferem em forma e fun 9 ao. For exemplo, um grupo de patas abdominais pode ser natatoria e outro 
saltadora. Ha muitos anfipodes marinhos, ineluindo formas praianas (p. ex., Orchestia, um saltao-de-praia), numerosos 
generos de agua doce {Hyalella e Gammarus) e poucos parasites (Figura 20.24). O desenvolvimento e direto e sem uma 
metamorfose verdadeira. 

Ordem Euphausiacea. Euphausiaeea e um grupo eom apenas 90 espeeies, mas sao importantes como um planeton oeeanico 
eonhecidos eomo krill (Eigura 20.25). Medem aproximadamente 3 a 6 cm de comprimento, e tern uma carapa 9 a fundida com 
todos os segmentos toracicos, mas que nao encobre totalmente as branquias. Eles nao tern maxilipedes, mas exopodes nas 
patas toracicas. A maioria e bioluminescente, pela presen 9 a de uma substancia produtora de luz em orgaos chamados 
fotoforos. Algumas espeeies podem ocorrer em enxames enormes, capazes de cobrir areas de mais de 45 m^, estendendo-se 
por 500 m em uma dire 9 ao unica. Eles formam a maior por 9 ao da dicta de baleias e muitos peixes. Os ovos eclodem como 
nauplios e o desenvolvimento e indireto e metamorfico. 

Ordem Decapoda. Os decapodes temtres pares de maxilipedes e 5 pares de patas ambulacrais. Nos caranguejos, o primeiro 
par e modificado para formar pin 9 as (quelas), mas o segundo e o terceiro pares podem tambem ser quelados, como nos 
lagostins, lagostas e maioria dos camaroes. Seu tamanho varia de poucos milimetros ate o maior de todos os artropodes, o 
caranguejo-aranha-japones, cuja envergadura atinge 4 mde extremidade a extremidade. Eagostins, lagostas, siris e caranguejos 
e camaroes pertencema esse grupo (Eiguras 20.26 e 20.27). Ha cerca de 18.000 espeeies de decapodes, e a ordem e bastante 
diversificada. Ha muitas espeeies de grande importancia ecoldgica e economica, e muitas sao apreciadas como alimento. 

Os caranguejos, em especial, exibem grande variedade de formas. Apesar de sua semelhan 9 a com os lagostins, diferem 
destes por um cefalotdrax relativamente mais largo e abdome reduzido. Exemplos familiares ao longo da costa sao: os 
ermitoes (Eigura 20.26B), que vivem em conchas de moluscos (porque sens abdomes nao sao protegidos pelo mesmo 
exoesqueleto pesado como suas partes anteriores); os caranguejos Uca (Figura 20.26C), que fazemtocas na areia logo abaixo 
do nivel da mare alta e delas saem para percorrer a areia quando a mare baixa; os caranguejos Libinia; os interessantes 
Dromidia e outros, cujas carapa 9 as sao cobertas com esponjas e anemonas-do-mar como camufiagem protetora (Figura 
20.27). 



Figura 20.23 Anfipodes marinhos. Antipode livre-nadante, Anisogammarus sp. 




Figura 20.24 A. Cabega e boca de uma baleia-cinza saudavel da California, Eschrichtius robustus, mostrando o 
seu recobrimento caracteristico por cracas (Thecostraca) e anfipodes parasites da familia Cyamidae (ordem 
Amphipoda, Malacostraca) {setas). Note as barbatanas amareladas na boca (Capitulo 28). B. Parasites da 
familia Cyamidae da baleia-cinza. Ao contrario da maioria dos anfipodes, tern o corpo comprimido 
dorsoventralmente. Eles tern quelas preenseis e afiadas nas patas. 


Figura 20.25 Meganyctiphanes (ordem Euphausiacea, Malacostraca), “/cr/7/-do-norte”. 













FIgura 20.26 Crustaceos decapodes. A. Um caranguejo de rocha tropical vermelho-brilhante, Grapsus grapsus, e 
uma excegao conspicua a regra de que a maioria dos caranguejos mostra coloragao criptica. B. Um ermitao, 
Dardanus megistos, que tern um exoesqueleto abdominal fragil, vive em uma concha de gastropode, no interior da 
qual pode esconder-se como protegao. C. Um caranguejo macho Uca sp. mexe seu quelipode grande para 
sinalizar territorialidade, defesa e combate. D. Um camarao Rhynchocinetes rigens, caga em covas e recites de 
coral, mas somente a noite. E. A lagosta Panulirus argus (mostrada na foto) e a lagosta do norte, Homarus 
americanus, sao apreciadas para o consumo por muitas pessoas (ordem Decapoda, Malacostraca). 


Figura 20.27 O caranguejo-de-esponja Dromidia antillensis. Esse caranguejo e uma das varias especies que 
executam camuflagem deliberada com material do seu ambiente (ordem Decapoda, Malacostraca). 



Classificagao do subfile Crustacea 

A classificagao dos taxons superiores de Crustacea e complexa e sujeita a mudangas conforme novos dados tornam-se disponiveis. Mencionamos os grupos a seguir 
apoiadosem diversasfontes, omitindomuitos taxons peguenos. 

Ostracoda (Gr. ostrakodes, com concha): ostracodes. Carapaga bivalve envolvendo inteiramente o corpo; corpo nao segmentado ou com segmentate 
indistinta; nao mais do que dels pares de apendices no tronco. Exemplos: Cypris, Cypridina, Gigantocypris. 

Mystacocarida (Gr. mystax, bigode, +kans, camarao, +ida, sufixo plural): escorpidesdebigode. Carapa^a ausente; corpo com cabega e tronco com dez 
segmentos; telson com ramos em forma semelhante a uma pin^a; apendices cefalicos quase identicos, mas as antenas e mandibulas birremes, outros apendices 
cefalicos unirremes; apendices peguenos e uniarticulados do segundo ao quinto segmentos do tronco. Exempio: Derocheilocaris. 

Branchiura (Gr. bronchia, branquias, + ura, cola): parasite de peixe. Corpo oval, cabe^a e a maior parte do tronco cobertos por uma carapa^a achatada, 
incompletamentefundida com oprimeirosegmentotoracico; toraxcom quatro pares de apendices birremes; abdome nao segmentado bilobado; olhoscompostos; 
antenas e antenulas reduzidas; maxilulas, frequentemente, formam ventosas. Exemplos: Argulus, Chonopeltis. 

Pentastomida (Gr. pente, cinco, + stoma, boca): pentastomideos. Corpo vermiforme nao segmentado com cinco protuberancias anteriores pequenas, 
quatro com pin^as e a quinta com boca com ventosas. Exemplos: Armillifer, Linguatula. 

Remipedia (L. remipedes, pes em forma de remo). Carapa^a ausente; protopodes unissegmentados; antenulas e antenas birremes; todos os apendices do 
tronco similares; apendices cefalicos grandes e raptoriais; segmento do maxilipede fundido aos cefalicos; tronco nao regionalizado. Exempio: Speleonectes. 

Cephalocarida (Gr. kephale, cabe^a, +karis, camam+ida, sufixo indicativo de plural). Carapa^a ausente; filopodios, protopodes uniarticulados; antenulas 
unirremes e antenas birremes; olhos compostos ausentes; apendices abdominais ausentes; maxilipede similar aos apendices toracicos. Exempio: Hutchinsoniella. 

Branchiopoda (Gr. bronchia, branquia, +pous, podos, pes). Eilopodios; carapaga presente ou ausente; maxilipedes ausentes; antenulas reduzidas; olhos 
compostos presentes; apendices abdominais ausentes; maxila reduzida. 

Ordem Anostraca (Gr. an-, prefixosignificandosem, +osfrato, concha): artemias. Carapa^a ausente; apendices abdominais ausentes; antena unirreme. 

Exemplos: Artemia, Branchinecta. 

Ordem Notostraca (Gr. notos, parte posterior, + ostrakon, concha). Carapaga formando urn escudo dorsal grande; apendices abdominais presentes, os 

posterioresreduzidos; antenas vestigiais. Exemplos: Triops, Lepidurus. 

Ordem Diplostraca (Gr. dipioos, dupio,+ ostrakon, concha) pulgas-d'agua (cladoceros) e conchostracos. Carapa^a dobrada, em geral envolvendo o 

tronco, mas nao a cabe^a (cladoceros) ou envolvendo o corpo inteiro (conchostracos); antenas birremes. Exemplos: Daphnia, Leptodora, Lynceus. 

Copepoda (Gr. kope, remo, +pous, podos, pe): copepodes. Carapaga ausente; torax com sete segmentos, dos quais o primeiro, e as vezes o segundo, esta 
fundido com a cabe^a para formar urn cefalotorax; antenulas unirremes; antenas unirremes ou birremes; quatro a cinco pares de apendices natatorios; formas 
parasiticasfrequentementemuitomodificadas. Exemplos: Cydops, Diaptomus, Calanus, Ergasiius, Lernaea, Salmincola, Caligus. 

Tantulocarida (L. tantalus, pequeno, + carls, camarao). Apendices cefalicos nao reconheciveis, exceto as antenas da femea na forma reprodutora; urn 
estilete solido mediano cefalico; seis segmentos toracicos livres, todos com urn par de apendices, os cinco anteriores birremes; seis segmentos abdominais; sao 
ectoparasitosdiminutossemelhantes aos copepodes. Exemplos: Basipodella, Deoterthron. 

Thecostraca (Cirripedia) (L. drrus, anel de cabelo, +pes, pedis, pe): cracas. Sesseis ou parasitos quando adultos; cabe^a reduzida e abdome rudimentar; 
olhos pares compostos ausentes; corpo com segmentagao indistinta; em geral, hermafroditas; nas formas de vida livre, a carapa^a torna-se urn manto que secreta 
placas calcarias; as antenulas tornam-se organs de fixagao e entao desaparecem. Exemplos: Balanus, Polidpes, Sacculina. 

Malacostraca (Gr. malakos, mole, -i- ostrakon, concha). Em geral com oito segmentos no torax e seis segmentos mais telson no abdome; apendices em todos 
os segmentos; antenulas frequentemente birremes; o primeiro dos tres apendices toracicos frequentemente maxilipedes; a carapaga cobre a cabe^a e parte ou 
todoo torax, algumas vezes ausente; branquias sao, em geral, epipodes toracicos. 

Ordem Isopoda (Gr. isos, igual, +pous, podos, pe): isopodes. Carapa^a ausente; antenulas em geral unirremes, as vezes vestigiais; olhos sfeeis (sem 

pedunculo); branquias nos apendices abdominais; corpo em geral achatadodorsoventralmente; o segundo par de apendices toracicos em geral naoe 










preensil. bim\)\Qs; Armadillidiuni, Caeddotea, Ligia, Porcellio. 

Ordem Amphipoda (Gr. amphis, em ambos os lados, +pous, podos, pes): anfipodes. Carapa^a ausente; antenulasfrequentemente birremes; olhos em 
geral sfeeis, branquias nos coxopodes toracicos; o segundo e o terceiro membros toracicos em geral preenseis; forma do corpo tipicamente comprimida 
bilateralmente. Exemplos: Orchestia, Hyalella, Gammams. 

Ordem Euphausiacea (Gr. eu, bem, +phausi, brilho radiante, + L. acea, sufixo: pertence a): krill. Carapa^a fundida a todos os segmentos toracicos, mas 
sem recobrir inteiramente as branquias, ausencia de maxilipedes; todos os apendices toracicos com exopodes. Exempio: Meganyctiphanes. 

Ordem Decapoda (Gr. deka, dez, +pous, podos, pes): camardes, caranguejos e lagostas. Todos os segmentos toracicos fundidos e recobertos pela 
carapa^a; olhos pedunculados; os tres primeiros pares de apendices toracicos modificados como maxilipedes. Exemplos: Farfantepenaeus (= Penaeus), Cancer, 
Pagurus, Grapsus, Homarus, Panulirus. 

_ ^ 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 

Filogenia 

As filogenias dos crustaceos que usam caracteres moleculares diferem de maneira significativa daquelas com base nos 
caracteres morfologicos. A Figura 20.1 descreve um novo arranjo dos taxons dos crustaceos com pentastomldeos, 
branquiuros, mistacocaridos e ostracodes, formando um dado que divergiu dos outros crustaceos na base da arvore. Os 
morfologistas assumiramque os membros do Remipedia ocuparamessa posi^ao. Os remipedios possuem um corpo alongado, 
sem tagmatiza 9 ao posterior a cabe^a, cordao nervoso ventral duplo e arranjo serial dos cecos digestivos. Os fosseis de um 
artropode enigmatico do Periodo Mississipiano parecem ser de um grupo-irmao dos remipedios, e sua morfologia sugeriu um 
mecanismo para a origemdos apendices birremes. Eles temdois pares de apendices unirremes emcada segmento. Assim, foi 
sugerido que cada segmento dos crustaceos represente dois segmentos ancestrais que se fundiram (“condi^ao diplopode”, 
como 0 visto emDiplopoda, no Capitulo 19) e que os apendices birremes derivaramda fusao das duas patas emum segmento 
diplopode ancestral. Entretanto, sabe-se agora que a modula^ao na expressao do gene Distal-less (Dll) determina a 
localiza 9 ao das extremidades distais das patas dos artropodes. Em cada apendice primordial birreme (embrionario), o gene 
Dll pode ser observado emdois grupos de celulas, cada umdos quais sera umramo da pata. Nos primordios da pata unirreme, 
ha apenas um grupo dessas celulas, e, nos primordios dos membros filopodes (como na classe Branchiopoda), ha tantos 
grupos expressando Dll quanto ha ramifica 96 es de membros. Assim, os membros unirremes nao sao necessariamente 
ancestrais aos membros birremes. Os crustaceos birremes ocorrem em ambos os lados da divisao filogenetica mais profunda 
no grupo, sugerindo que o crustaceo ancestral era provavelmente birreme e que a condi 9 ao unirreme nos Remipedia e um 
estado derivado. 

Os pentastomideos vermiformes foram colocados em Ecdysozoa proximo aos artropodes porque suas formas larvais 
pareciam larvas de tardigrados, sua cuticula sotfe muda e ha outras similaridades na morfologia dos espermatozoides e 
apendices larvais. As filogenias baseadas nas sequencias de genes de RNA ribossomico indicam que os pentastomideos sao 
crustaceos. Umestudo dos arranjos de genes e de sequencias de bases do DNA mitocondrial confirmaram esse resultado. Os 
pentastomideos sao agora considerados crustaceos altamente derivados, classificados como pertencentes proximos aos 
parasites branquiuros de peixes (Branchiura). 

As filogenias moleculares, algumas vezes, incluem os insetos (Hexapoda) nos Crustacea, mas nao ha um consenso geral 
em rela 9 ao ao grupo a que pertencem Em alguns casos, eles sao incluidos proximo aos Branchiopoda, mas um estudo recente 
os incluiu proximo aos Remipedia. 

Diversifica^ao adaptativa 

O nivel de diversifica 9 ao adaptativa demonstrado pelos crustaceos e alto, com explora 9 ao de todos os tipos de recursos 
aquaticos. Sao, inquestionavelmente, o grupo de artropodes dominantes nos ambientes marinhos e compartilham com os 
insetos a dominancia nos ambientes de agua doce. As invasoes de ambientes terrestres tern sido muito mais limitadas e o unico 
sucesso notavel e o dos isopodes. Outros exemplos terrestres sao poucos, como os caranguejos terrestres. A classe mais 
diversificada e a dos Malacostraca, e os grupos mais abundantes sao os Copepoda e os Ostracoda. Os membros dos dois 
taxons incluem filtradores planctenicos e numerosos detritivoros. Os pequenos copepodes herbivoros estao na base de quase 









todas as redes alimentares marinhas e sao eritieos para a eeologia dos oeeanos. Os copepodes foram partieularmente bem- 
sucedidos eomo parasites de vertebrados e invertebrados, e e claro que os copepodes parasites atuais sao produtos de 
numerosas invasoes desses niches. 

I Resumo_ 

Crustacea e um grande subfilo primariamente aquatico. Alem de urn par de mandibulas, esses animais tern dois pares de 
antenas e dois pares de maxilas. Sens tagmas sao uma cabe 9 a e tronco ou cabe 9 a, torax e abdome. Muitos temuma carapa 9 a. A 
condi 9 ao birreme dos apendices dos crustaceos e uma caracteristica ancestral. 

Todos os artropodes precisam livrar-se periodicamente de sua cuticula antiga (ecdise) e crescer aumentando suas 
dimensoes antes que a cuticula recentemente secretada enrije 9 a. Os periodos pre-muda e p 6 s-muda sao controlados por 
hormonios, do mesmo mode que outros processes, eomo as mudan 9 as na cor do corpo e a expressao das caracteristicas 
sexuais. 

Os habitos alimentares variam muito em Crustacea, e ha muitos predadores, detritivoros, comedores de particulas em 
suspensao e parasites. A respira 9 ao ocorre atraves da superficie do corpo ou por branquias, e os orgaos excretores ocorrem 
eomo glandulas antenais oumaxilares. Acircula 9 ao, eomo em outros artropodes, ocorre atraves de umsistema aberto formado 
por seios (hemocele), e um cora 9 ao tubular dorsal e o principal orgao bombeador. Os crustaceos, na sua maioria, tern olhos 
compostos constituidos por unidades denominadas omatidios. Os sexes sao, emgeral, separados. 

Branchiopoda e caracterizada por apresentar filopodios e abrange, entre outras, a ordem Diplostraca, ecologicamente 
importante eomo zooplancton. Os copepodes nao tern carapa 9 a nem apendices abdominais. Sao abundantes e estao entre os 
mais importantes consumidores primaries em muitos ecossistemas de agua doce e marinhos. Muitos sao parasites. Na sua 
maioria, os membros do Thecostraca sao sesseis quando adultos, secretamuma concha calcaria e filtram alimento por meio de 
sens apendices toracicos. Os Branchiura sao constituidos de parasites de peixes, e estreitamente relacionados com eles estao 
os pentastomideos (membros antigos do file Pentastomida), parasites dos pulmoes e fossas nasais de vertebrados. 

Os Malacostraca sao umgrupo familiar e diverse, cujas ordens mais importantes sao Isopoda, Amphipoda, Euphausiacea 
e Decapoda. Todas com apendices abdominais e toracicos. Os isopodes nao tern carapa 9 a e sao, em geral, achatados 
dorsoventralmente. Os antipodes tambem nao tern carapa 9 a, mas sao em geral achatados lateralmente. Os eufausiaceos sao 
parte importante do plancton oceanico, denominados krill. Os decapodes abrangem siris e caranguejos, camaroes, lagostas, 
lagostins e outros; tern cinco pares de patas ambulacrais (incluindo os quelipodes) no terax. 

I Ouestoes de revisao_ 

1. Liste os apendices cefalicos dos crustaceos. Que outras caracteristicas importantes podem distinguir os Crustacea de 
outros artropodes? 

2. Defina os seguintes termos: tergito, esternito, telson, protepode, exopode, endopode, epipode, endito e exito? 

3. O que significa estruturas homologas? O que significa homologia serial e eomo os crustaceos a evidenciam? 

4. O que e uma carapa 9 a? 

5. Descreva brevemente a respira 9 ao e a circula 9 ao nos lagostins. 

6 . Resuma as fun 96 es das glandulas antenais e maxilares em Crustacea. 

7. Como um lagostim detecta suas mudan 9 as de posi 9 ao? 

8 . Qual e a unidade de fotorrecep 9 ao do olho composto? Como essa unidade se ajusta as varia 96 es da quantidade de luz? 

9. O que e umnauplio? Qual a diferen 9 a entre desenvolvimento direto e indireto em Crustacea? 

10. Descreva o processo de muda em Crustacea, incluindo a a 9 ao hormonal e o processo de ecdise. 

11. Quais caracteristicas distinguem os Branchiopoda, Ostracoda, Copepoda, Thecostraca e Malacostraca? 

12. Compare e contraste Isopoda, Amphipoda, Euphausiacea e Decapoda. 

13. Explique a importancia ecologica dos copepodes para os ecossistemas marinhos e de agua doce. 

14. Explique resumidamente a determina 9 ao genetica para os apendices unirremes e birremes. 

15. O que e umpentastomideo e onde pode ser encontrado? 

Para aprofundar seu raciocinio. A flexibilidade inerente ao piano de um corpo segmentado foi claramente importante 




para a evolu 9 ao dos crustaceos, mas por que os crustaceos sao muito mais diversificados do que os anelideos, outro 
taxon segmentado? 
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Uma combinagao vencedora 

Os seres humanos sofrem perdas eeonomieas irremediaveis por causa dos insetos. As infesta 96 es por gafanhotos na Africa 
parecemcoisa do passado para muitos hoje emdia, mas isso esta longe de ser verdade. As popula^oes de gafanhotos flutuam 
entre fases calmas, quando eles ocupam apenas 16 milhoes de quilometros quadrados em 30 paises africanos, e fases de 
epidemia, quando ocupam 29 milhoes de quilometros quadrados de terra em 60 paises. Um enxame de gafanhotos, 
Schistocerca gregaria, contemde 40 a 80 milhoes de insetos por quilometro quadrado. Nas fases de pico, eles recobrem20% 
da superftcie terrestre e comprometem o sustento de 10% da popula^ao da Terra. A ultima fase de epidemia ocorreu entre 
1986 e 1989, mas a Organiza 9 ao de Alimentos e Agricultura (FAO - Food and Agriculture Organization) da ONU monitora e 
mapeia os tamanhos das popula 96 es continuamente, a fim de responder rapidamente a infesta 96 es 
(http ;//www. fao. org/ag/locusts/en/info/faq/index.html) . 

No oeste dos EUAe do Canada, infesta 96 es de besouros escolitineos, nas decadas de 1980 e 1990, dizimaram pinheiros 
em areas extremamente extensas, e, de 1973 a 1985, uma infesta 9 ao das mariposas tortricideas, Choristoneura fumiferana, em 
florestas de abetos, matou milhoes de coniferas. Desde a sua introdu 9 ao, na decada de 1920, umfungo que causa a doen 9 a do 
olmeiro holandes, principalmente transmitido por besouros escolitineos, virtualmente destruiu os olmeiros na America do 
Norte. Desde 2004, outro invasor estrangeiro, o besouro-minador-do-freixo, amea 9 a os freixos da America do Norte. 

Esses exemplos servempara lembrar-nos de nossa batalha incessante contra o grupo de animais dominante na Terra hoje 
emdia; os insetos. Os insetos ultrapassamde longe, emnumero de especies, todas as outras especies de animais do mundo em 
conjunto, e o numero de individuos e igualmente enorme. Alguns cientistas estimaram que existem200 milhoes de insetos para 
cada ser humano vivo hoje! Os insetos tern uma habilidade incomparavel para se adaptar a todos os ambientes terrestres e, 
virtualmente, a todos os climas. Muitos deles acabaram explorando habitats de agua doce e regioes costeiras, e muitos 
desenvolveram habilidades extraordinarias para sobreviver a condi 96 es ambientais adversas. 

subfilo Hexapoda e assimchamado pela presen 9 a de seis pernas nos membros do grupo. Todas as pernas sao unirremes. 

Os hexapodes tern tres tagmas - cabe 9 a, tdrax e abdome - com apendices na cabe 9 a e no tdrax. Os apendices abdominais 
sao amplamente reduzidos ou ausentes. Existemduas classes dentro de Hexapoda; Entognatha e Insecta (Eigura 21.1). 

Entognatha e umpequeno grupo cujos membros tern as bases das pe 9 as bucais encerradas dentro de uma capsula cefalica. 
Existemfres ordens de entognatos. Os membros de Protura e Diplura sao diminutos, semolhos, e habitamno solo ouem locals 
escuros e umidos, onde sao raramente percebidos. Os membros de Collembola sao comumente chamados, em ingles, de 
springtails (cauda-de-mola), devido a sua habilidade de saltar; um animal com 4 mm de comprimento pode saltar 20 vezes 
seu comprimento de corpo. Os colembolos vivemno solo, em materia vegetal em decomposi 9 ao, em superficies de lagoas de 
agua doce e ao longo da costa. Eles podem ser muito abundantes, chegando a milhoes por hectare em alguns solos; porem, 
assimcomo os outros entognatos, seutamanho pequeno torna-os menos visiveis para um observador casual. 

Insecta e uma classe enorme cujos membros apresentampe 9 as bucais ectognatas, emque as bases das pe 9 as bucais fleam 
fora da capsula cefalica. Os insetos alados sao chamados pterigotos, e os sem asas, apterigotos. A classe Insecta contem um 
grupo cujos membros divergiram dos ancesfrais da ordemaptera Thysanura, a qual forma o grupo-irmao de todos os demais 
insetos. As asas dos insetos evoluiram em um ancestral comum desse clado (Figura 21.1). Os tisanuros sao chamados de 
primitivamente apteros para distinguir-se das ordens cujos membros nao tern asas agora, mas cujos ancesfrais cram alados. 


Hexapoda 



i5 


03 


Q. 

o 

TJ 

O 


o 

n 


D 

B 

<33 

B 

B 

E 

o 

o 

o 

2 

5 

Q. 

b 

C 

03 

0 ) 

>» 

03 

C 

o 

s 

E 

0) 

Q. 

LU 

Q. 

1 

o 

Q. 

E 

<33 

I 


o 

i 


■ ■ 

■ Pe<;as bucais picadoras/sugadoras 

Sis ^ ^ T ubulos"dG Malpighi 
Redu?ao da venagao da asa 


Para 

Crustacea 


As asas dobram-se 
sobre o corpo 



Asas (Pterygota) 
Desenvolvimento hemimetabolo 


-Seis pernas 
-Desenvolvimento direto 
-Sistema traqueal unico 
-Tubulos de Malpighi 
-Mandibulas “inteiras" 
-Perda da segunda antena 


Figura 21.1 Cladograma mostrando as relagoes hipoteticas entre os Hexapoda. Muitas sinapomorfias foram 
omitidas. As ordens Protura, Collembola e Diplura sao entognatas. Essas ordens, mais Thysanura, originaram-se 
antes dos primeiros ancestrais com asas. As ordens Odonata e Ephemeroptera formam Paleoptera, nas quais as 
asas ficam estendidas lateralmente. As demais ordens apresentam asas que podem se dobrar para tras sobre o 
abdome (Neoptera). A superordem Orthopterodea inclui as ordens Orthoptera, Blattodea, Phasmatodea, 
Mantodea, Isoptera, Plecoptera, Embiidina e Dermaptera. Hemipterodea inclui as ordens Zoraptera, Psocoptera, 
Hemiptera, Thysanoptera e Phthiraptera; e a superordem Holometabola compreende todas as ordens 
holometabolas. 


CLASSEINSECTA 

Insecta (L. insectus, cortado, segmentado) e o mais diverse e mais abundante de todos os grupos dos artropodes. Existem mais 
especies de insetos do que as especies de todos os outros animais em eonjunto. O numero de especies elassificadas, 
atualmente, e de 1,1 milhao, porem os especialistas estimam que possam existir cerea de 30 milhoes de espeeies. Tambem 
existem evideneias mareantes de uma evolugao eontinua e as vezes rapida entre os insetos atuais. 

E dificil apreciar completamente a importaneia eeologica, medica e economiea desse enorme grupo. O estudo dos insetos 
(entomologia) oeupa tempo e recursos de homens e mulheres experientes emtodo o mundo. Abatalha entre os seres humanos 






















e seus competidores-insetos parece ser interminavel, embora, paradoxalmente, os insetos entremearam-se tanto na economia 
da natureza emtantos papeis tao uteis que a maioria dos ecossistemas terrestres entraria emcolapso semeles. 

Os insetos diferemdos outros artropodes por terempe^as bucais ectognatas e, geralmente, dois pares de asas na regiao 
toracica do corpo, embora alguns tenham apenas um par ou nenhum O tamanho dos insetos varia desde menos de 1 mm ate 20 
em de eomprimento, sendo a maioria menor que 2,5 em de eomprimento. Alguns dos maiores insetos vivem nas areas 
tropieais. 

Distribui^ao 

Os insetos estao entre os animais terrestres mais abundantes e amplamente distribuidos. Eles se espalharam por pratieamente 
todos os habitats que eonseguem suportar a vida, eomexee 9 ao dos mares. Relativamente poueos insetos sao verdadeiramente 
marinhos, mas alguns sao eomuns em zonas entremares. Os hemipteros marinhos (Halobates), que vivem sobre a superficie 
dos oeeanos, sao os unieos invertebrados marinhos que vivem na interfaee entre o ar e a agua do mar. Os insetos sao eomuns 
em agua salobra, em alagados salgados e em praias arenosas. Eles sao abundantes em agua doee, no solo, em florestas 
(espeeialmente no dossel das florestas tropieais), e sao eneontrados ate mesmo em desertos e regioes devastadas, no topo das 
montanhas e eomo parasites emplantas e animais. 

Sua ampla distribui^ao foi possibilitada por seu poder de voo e por sua natureza amplamente adaptativa. Os insetos 
desenvolveram asas e invadiram o ar 250 milhoes de anos antes dos repteis, aves e mamiferos voadores. Na maioria dos 
easos, podem ultrapassar faeilmente barreiras que sao virtualmente impossiveis para muitos outros animais. Seu tamanho 
reduzido possibilita que sejam earregados pelas eorrentes de ar e de agua para regioes distantes. Seus ovos bem-protegidos 
podem resistir a eondi 96 es rigorosas e podem ser earregados por longas distaneias por aves e outros animais. Sua agilidade e 
agressividade eeologioa permitem que oeupem qualquer nieho disponivel em um dado habitat. Nenhum padrao simples de 
adapta 9 ao biologiea pode ser aplieado aos insetos. 

Adaptabilidade 

Durante sua evolu 9 ao, os insetos mostraram uma adaptabilidade inaereditavel, o que pode ser evideneiado pela sua ampla 
distribui 9 ao e enorme diversidade de espeeies. A maioria das suas modifloa 96 es estruturais oeorreunas asas, pernas, antenas, 
pe 9 as bueais e trato digestivo. Essa tamanha diversidade permite que esse grupo vigoroso utilize todo alimento e abrigo 
disponivel. Alguns sao parasites; outros sugam a seiva de plantas; ha os que mastigam a folhagem vegetal; ha os predadores; e 
alguns vivem do sangue de varies animais. Dentre esses diferentes grupos, oeorrem espeeializa 96 es, de modo que um tipo 
partieular de insetos venha a eomer, por exemplo, as folhas de um so tipo de vegetal. Essa espeeifleidade de habitos 
alimentares diminuiu a eompeti 9 ao eom outras espeeies e eontribuiu sobremaneira para sua diversidade biologiea. 

Os insetos estao bem adaptados a regioes aridas e desertieas. A prote 9 ao de seu esqueleto rigido ajuda a limitar a 
evapora 9 ao. Alguns insetos tambem extraem a maior parte da agua dos alimentos que ingerem, da materia feeal e de 
subprodutos do metabolismo eelular. 

Morfologia externa e fun^ao 

Os insetos apresentam uma variedade mareante de earaeteristieas morfologieas, mas, eomo em outros artropodes, o 
exoesqueleto e eomposto por um sistema eomplexo de plaeas, eonheeidas eomo escleritos, que se eoneetam atraves de 
artieula 96 es laminares flexiveis e oeultas. Os museulos que eoneetam os eseleritos permitem que os insetos exeeutem 
movimentos preeisos. A rigidez de seu exoesqueleto e atribuida a presen 9 a de eseleroproteinas unicas, e nao a sua 
eomposi 9 ao de quitina. E impermeavel, e sua leveza possibilita o voo. Por outro lado, a eutieula dos erustaeeos e endureeida 
prineipalmente por minerais. 

Os insetos sao muito mais homogeneos quando eonsideramos a tagmose do que os erustaoeos. Os tagmas dos insetos sao 
oabe 9 a, terax e abdome. A eutieula de eada segmento do eorpo e eomposta tipieamente por quatro plaeas (eseleritos); um note 
(tergito) dorsal, um esternito ventral e um par de pleuritos laterals. Os pleuritos dos segmentos abdominals sao em geral 
pareialmente membranosos, em vez de eselerotizados. Alguns insetos tern a estrutura do eorpo bastante generalizada, enquanto 
outros sao altamente espeeializados. Os gafanhotos sao um tipo generalizado Irequentemente usado em laboraterios para 
demonstrar as earaeteristieas gerais dos insetos (Figura 21.2). 

A oabe 9 a geralmente tern um par de olhos eompostos relativamente grandes, um par de antenas e, em geral, tres oeelos 


(Figura 21.2). As antenas, que podem variar amplamente em forma e tamanho (Figura 21.3), atuam como orgaos tateis, 
olfatorios e, em alguns casos, auditivos. As pe^as bucais, formadas a partir de uma cutlcula especialmente endurecida, 
consistem tipicamente em um labro, um par de mandlbulas e um de maxilas, um labio e uma hipofaringe eom forma de lingua. 
O tipo das pe 9 as bueais de um inseto vai determinar eomo ele se alimenta. Diseutiremos algumas dessas modifiea 96 es mais 
adiante. 

O torax e eomposto por tres segmentos, protorax, mesotorax e metatorax, e eada um deles eom um par de pernas (Figura 
21.2). Na maioria dos insetos, o mesotorax e o metatorax tambem tern um par de asas eada. As asas sao prolongamentos 
eutieulares formados pela epiderme. Bias eonsistem em uma dupla membrana que eontem veias eompostas por uma eutleula 
mais grossa, servindo para expandir as asas apos a emergeneia da pupa e para dar maior resisteneia aerodinamiea as asas. 
Embora os padroes dessas veias variem entre os diferentes taxons, sao relativamente eonstantes dentro de uma mesma familia, 
genero ou espeeie, e servemeomo ummeio para a elassifiea 9 ao e identifiea 9 ao. 
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Figura 21.2 A. Caracteristicas externas de uma femea de gafanhoto. O segmento terminal de um macho, com a 
genitalia externa, no detalhe. B. Vista frontal da cabega. C. Um casal de gafanhotos da espeeie Romalea guttata 
(ordem Orthoptera) em copula. 
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Figura 21.3 Alguns tipos de antenas de insetos. 

As pernas dos insetos sao frequentemente modificadas para propositos especiais. As formas terrestres tern pernas 
locomotoras que terminam com almofadas e garras. Essas almofadas podem ser adesivas, permitindo que caminhem de ponta- 
cabe^a, como nas moscas-domesticas. As pernas posteriores dos gafanhotos e grilos estao adaptadas para o salto (Figura 
21.4). As paquinhas tern o primeiro par de pernas modificado para escavar o solo. Varios hemipteros e besouros aquaticos 
tern apendices em forma de remo para nata 9 ao. Para agarrar as presas, as pernas anteriores dos louva-a-deus sao longas e 

fortes (Figura 21.5). As pernas das abelhas tern adapta 96 es complexas para a coleta de polen (Figura 21.6). 
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Figura 21.4 Perna posterior de urn gafanhoto. Os musculos que efetuam os movimentos da perna ficam dentro 
de urn cilindro oco do exoesqueleto. Nesse local, os musculos estao presos a parede interna, e atuam na 
movimentagao dos segmentos do apendice utilizando o principio da alavanca. Note a articulagao pivotante e a 
insergao dos tendoes da musculatura extensora e flexora, que age reciprocamente para extensao e flexao do 
apendice. 





Figura 21.5 A. Urn louva-a-deus (ordem Mantodea) alimentando-se de urn inseto. B. Urn louva-a-deus colocando 


ovos. 
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Figura 21.6 Pernas adaptadas da abelha operaria. Na perna anterior, o recorte denteado coberto pelo velo 


penteia a antena. O esporao da perna mediana retira cera das glandulas de cera do abdome. As cerdas 


coletoras de polen nas pernas anteriores e medianas penteiam o polen coletado por pelos do corpo e depositam 


esse polen nos tufos de cerdas das pernas posteriores. Os pelos longos do pente de polen da perna posterior 
retiram o polen do pente da perna oposta; entao, o penicilo (empacotador de polen) pressiona o polen na 













corbicula quando a perna e dobrada para tras. Lima abelha carrega sua carga nas duas corbiculas ate a colmeia 
e empurra o polen dentro de uma celula, para ser tratado per outras operarias. 

O abdome dos insetos e composto por 9 a 11 segmentos; o decimo primeiro, quando presente, e dotado de um par de 
cercos (apendiees da extremidade posterior do corpo). As formas imaturas (larvas ou ninfas) tern uma grande variedade de 
apendices abdominals, mas esses apendiees nao existem nos adultos. A genitalia emerge a partir dos segmentos 8 e 9 do 
abdome (Figura 21.2A) e, tfequentemente, e util para identifiea^ao e elassifica 9 ao. 

Existem inumeras varia 96 es na forma do eorpo dos insetos. Os besouros sao geralmente grossos e arredondados (Figura 
21.7A); libelulas, formigas-leao e bichos-pau sao longos e delgados (Figura 21.7B); muitos insetos aquatieos sao 
hidrodinamieos; as borboletas tern as asas mais largas; e as baratas sao aehatadas, adaptadas para viver em fendas. O 
ovipositor da lemea das vespas ieneumonideas e extremamente longo (Figura 21.8), enquanto os cereos anais formampin 9 as 
duras nas tesourinhas, mas sao alongados e multiarticulados nas efemeras e plecopteros. O ferrao dos himenopteros e um 
ovipositor modifieado. As antenas sao longas nas baratas e nas esperan 9 as, eurtas nas libelulas e na maioria dos besouros, 
elavadas em borboletas e plumosas em algumas das mariposas. Existem muitas outras varia 96 es dramatieas (Eigura 21.3). 
Talvez mais surpreendente seja o fato de que pe 9 as bucais, antenas, pernas, eereos e ovipositores sao todos apendiees 
modifieados. 


A 




Figura 21.7 A. Um escaravelho em um galho. Embora os processes localizados na cabega e no torax paregam 
ter a fungao de espetar ou perfurar um oponente, na realidade sao usados para levantar um rival da mesma 
especie para longe dos recursos. B. Bichos-pau do genero Diapheromera. Essa especie e comum na maior parte 
da America do Norte. Ela e aptera e, apesar de sua camuflagem como um galho, e comida por numerosos 
predadores. 



FIgura 21.8 Uma vespa icneumonidea com o final do abdome levantado, possibilitando-Ihe assim enfiar seu longo 
ovipositor na madeira para encontrar urn tunel feito por uma larva de vespa ou besouro. Ela pode penetrar 13 mm 
ou mais na madeira para depositar seus ovos em uma dessas larvas, que se tornara o hospedeiro da larva de 
icneumonideo. Outras especies de icneumonideos atacam aranhas, mariposas, moscas, grilos, lagartas e outros 
insetos. 

Locomofao 

Andar. Ao se locomoverem, a maioria dos insetos usa um triangulo de pernas que envolve a primeira e a ultima perna de um 
lado e a perna mediana do lado oposto. Desse modo, os insetos terrestres mantempelo menos tres de suas sets pernas no chao 
todo 0 tempo, umarranjo tripode que melhora a estabilidade. 

Alguns insetos, como o hemiptero aquatico Gerris (L. gero, possuir, carregar), tern a capacidade de caminhar sobre a 
superficie da agua. Esse inseto tern, nas almofadas de suas pernas, cerdas hidrofobas que nao rompem o filme superficial, mas 
apenas recortam-no. Conforme ele patina com seus dois pares de pernas posteriores, Gerris usa o par de pernas protoracicas 
reduzidas e denteadas para capturar e segurar a presa. Os hemipteros aquaticos tern um comportamento de limpeza incomume 
podemdar cambalhotas completas na superficie da agua, tentando remover residues dos seus tergitos toracicos (Figura 21.9). 
O corpo dos hemipteros marinhos do genero Halobates (Gr. halos, mar + ba tes, aquele que caminha), que sao excelentes 
surfistas sobre as ondas oceanicas, e adicionalmente protegido por uma cobertura que repele a agua, composta por pelos em 
forma de ganchos grosses posicionados juntos entre si. 



Figura 21.9 Um hemiptero aquatico do genero Gerris (ordem Hemiptera). O suporte ao animal e dado pelas 
pernas longas e estreitas que utilizam a tensao superficial da agua. 

Poder de voo. Os insetos sao os unices invertebrados que podemvoar e compartilhama capacidade de voar comas aves e os 
mamiferos voadores. Entretanto, suas asas evoluiram de um modo diferente dos membros de aves e mamiferos, e nao sao 
homologas a eles. As asas dos insetos sao formadas por proje^oes da parede do corpo dos segmentos meso- e metatoracicos e 
sao compostas por cuticula. A evidencia fossil sugere que os insetos podem ter desenvolvido asas totalmente funcionais ha 
mais de 400 milhoes de anos. 



A maioria dos insetos tern dois pares de asas, mas os Diptera (moscas verdadeiras) tern apenas umpar (Figura 21.10), 
sendo as asas posteriores representadas por um par de pequenos halteres (balaneins) que vibram e sao responsaveis pelo 
equillbrio durante o voo. Os machos da ordem Strepsiptera tern apenas o par posterior de asas e um par anterior de halteres. 
Os machos das cochonilhas tambem tern um par de asas, mas nao tern halteres. Alguns insetos nao tern asas, seja por 
ancestralidade (p. ex., as tra^as) ou secundariamente (p. ex., as pulgas). As femeas reprodutivas de formigas perdem suas asas 
apos 0 voo nupcial (os machos morrem), e os machos e as femeas reprodutivos de cupins tern asas, porem as operarias de 
ambos os sexos sao apteras. Os piolhos e as pulgas nunca tern asas. 



Figura 21.10 A mosca comum, Musca domestica (ordem Diptera). As moscas-domesticas podem se contaminar 
com mais de 100 patogenos humanos, que podem ser transferidos de forma direta para os humanos e para o 
alimento animal por contato direto, alimento regurgitado e fezes. 

As asas podem ser finas e membranosas, como nas moscas e emmuitos outros grupos (Figura 21.10); grossa e dura, como 
as asas anteriores dos besouros (ver Figura 21.7A); coriaceas, como as asas anteriores de gafanhotos; cobertas por finas 
escamas, como emborboletas e mariposas; ou cobertas por pelos, como nos tricopteros. 

Os movimentos das asas sao controlados por um complexo de musculos no torax. Os musculos diretos de voo estao 
ligados diretamente a uma parte da asa. Os musculos indiretos de voo nao estao ligados a asa e provocam o movimento da 
asa ao alterar a forma do torax. A asa esta articulada ao tergito toracico e tambem lateralmente a umprocesso pleural, que age 
como apoio (Figura 21.11). Na maioria dos insetos, o movimento da asa para cima da-se pela contra^ao da musculatura 
indireta, que puxa o tergito para baixo em dire^ao ao esternito (Figura 21.11A). As libelulas e as baratas promovem o 
movimento para baixo contraindo a musculatura direta que esta ligada as asas lateralmente ao processo pleural citado. Em 
Hymenoptera e Diptera (ver adiante), toda a musculatura de voo e indireta. O movimento para baixo ocorre quando a 
musculatura que liga esternito e tergito relaxa e a musculatura longitudinal do torax arqueia o tergito (Figura 21.1 IB), fazendo 
com que as articula^oes do tergito subam em rela 9 ao a pleura. O movimento para baixo em besouros e gafanhotos envolve 
ambas as musculaturas, direta e indireta. 
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Figura 21.11 A. Musculatura de voo de insetos como a barata, nos quais a elevagao das asas da-se atraves da 
musculatura indireta e o abaixamento pela musculatura direta. B. Em insetos como moscas e abelhas, tanto o 
movimento para cima como o para baixo e dado pela musculatura indireta. C. O padrao de figura em “8” seguido 
pela asa de urn inseto em voo durante a elevagao e abaixamento das asas. 

A contragao da musculatura de voo dos insetos apresenta dois tipos basicos de controle nervoso; sincronico e 
assincronico. Os insetos maiores, eomo libelulas e borboletas, tern asas com musculos sincronicos, nos quais um unico 
impulso nervoso estimula uma contragao muscular, provocando, assim, um batimento de asa. As asas com musculatura 
assincronica ocorrem em Hymenoptera, Diptera, Coleoptera e alguns Hemiptera (ver adiante). Seu mecanismo de agao e 
complexo e depende do armazenamento de energia potencial emporgoes resilientes da cuticula toracica. Quando um conjunto 
de museulos se contrai (movendo a asa emuma diregao), eles tambem esticam o conjunto antagonico de musculos, fazendo-os 
se contrairem (e mover a asa na outra diregao). Uma vez que as eontragoes da musculatura nao estao em fase com o estimulo 
nervoso, apenas impulsos nervosos esparsos sao necessarios para manter os museulos se eontraindo e relaxando. Desse modo, 
sao possiveis batimentos de asa extremamente rapidos. For exemplo, as borboletas (eom musculatura sincronica) podembater 
suas asas apenas 4 vezes por segundo. Entretanto, os insetos eom musculatura assincronica, como as moscas e as abelhas, 
podem vibrar suas asas com frequencia de 100 vezes por segundo ou mais. As moscas do genero Drosophila (Gr. drosos, 
sereno, umidade + philos, amante) podem voar com ate 300 batimentos por segundo, e foi registrado que a frequeneia dos 
dipteros quironomideos pode atingir mais de 1.000 batimentos por segundo. 

Obviamente, o voo engloba mais do que o simples bater das asas; e neeessario um impulso para frente. Enquanto a 
musculatura indireta de voo alterna ritmicamente o levantar e o abaixar das asas, a musculatura direta de voo altera o angulo 
das asas de forma que elas ajam como correntes de ar elevadoras tanto durante o batimento para eima como durante o 
batimento para baixo, torcendo a borda anterior das asas para baixo, durante o batimento para baixo, e para cima, durante o 
batimento para cima. Isso resulta um movimento em forma de “8” (Eigura 21.11C), fazendo eom que o ar flua atraves das 
bordas das asas. Aqualidade do impulso para frente depende, e claro, de varies fatores, como a variagao na venagao da asa, a 
carga na asa (gramas de peso corporal dividido pela area total da asa), a inclinagao da asa, bem como o comprimento e a 
forma da asa. 


A velocidade do voo varia extraordinariamente. Os voadores mais rapidos geralmente tern asas mais estreitas, de 
movimentos rapidos, com uma inclinagao forte e um movimento em forma de “8” bastante acentuado. As mariposas 
esfingideas e mutueas podem atingir 48 km/h, e libelulas, aproximadamente 40 km/h. Alguns insetos sao capazes de efetuar 
voos continues bem longos. As borboletas monareas migratorias, Danaus plexippus (Gr. Danaus, rei mitico da Arabia) 
(Eigura 21.27A), viajam de centenas a milhares de milhas para o sul no outono, voando a uma velocidade aproximada de 10 
km/h, para chegar aos seus abrigos de inverno no Mexico e na California. 

























Morfologia interna e fun^ao 

Nutrifao 

O sistema digestive (Figura 21.12; ver tambem Figura 32.9, no Capitulo 32) consiste em um estomodeu (boca com glandulas 
digestivas, esofago, papo para armazenagem e moela para macera 9 ao em alguns insetos); um mesenteron (estomago e cecos 
gastricos); e umproctodeu (intestino, reto e anus). Parte da digestao pode ocorrer no papo enquanto o alimento se mistura com 
as enzimas da saliva, mas nao ocorre absor^ao nesse local. O principal local para digestao e absor^ao e o mesenteron, e os 
cecos podem aumentar a area de digestao e absor^ao. Pouca absor 9 ao de nutrientes acontece no proctodeu (com certas 
exce 96 es, como nos cupins que comem madeira), mas essa e a principal area para reabsor 9 ao de agua e alguns ions (ver 
adiante). 

A maioria dos insetos alimenta-se de fluidos e tecidos vegetais (fitofagos ou herbivoros). Alguns insetos alimentam-se 
de plantas especificas; outros, como os gafanhotos, podem comer quase qualquer planta. As lagartas de muitas mariposas e 
borboletas comem a folhagem somente de determinadas plantas. Certas especies de formigas e cupins cultivam jardins de 
fungos como fonte de alimento. 

Muitos besouros e as larvas de muitos insetos vivem de animais mortos (saprofagos). Alguns insetos sao predadores, 
capturando e comendo outros insetos, assim como outros tipos de animais (Figura 21.5). No entanto, o besouro mergulhador 
Cybister fimbriolatus (Gr. kybister, mergulhador) nao e um predador como se supunha anteriormente, mas e principalmente 
um detritivoro. 
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Figura 21.12 Estrutura interna de uma femea de gafanhoto. 

Muitos insetos sao parasites na fase adulta, na larval ou, em alguns casos, em ambas as fases. Por exemplo, as pulgas 
(Figura 21.13) vivem do sangue de mamiferos quando adultos, mas suas larvas sao detritivoras, de vida livre. Os piolhos 
(Figuras 21.14 e 21.15) sao parasites por todo seu ciclo de vida. Muitos insetos parasites sao, por sua vez, parasitados por 
outros insetos, condi 9 ao essa conhecida como hiperparasitismo. As larvas de muitos tipos de vespas vivem e completam 
grande parte da sua metamorfose dentro do corpo de aranhas ou outros insetos (Figura 21.16), consumindo seus hospedeiros e 
acabando por mata-los. Uma vez que sempre matam seus hospedeiros, sao conhecidos como parasitoides (um tipo letal de 
parasite). Os insetos parasitoides sao extremamente importantes no controle das popula 96 es de outros insetos. 




















Figura 21.13 Lima femea de pulga humana, Pulex irritans (ordem Siphonaptera). 


Figura 21.14 Linognathus vituli, urn piolho de gado, preso a pelos. Tambem sao visiveis cinco casulos, aderidos 
aos pelos. As larvas estao emergindo de dois dos casulos. 

Para cada tipo de alimenta 9 ao, as pe 9 as bucais sao adaptadas de uma forma espeeializada. Pe9as bucais sugadoras 
geralmente formam um tubo e podem faeilmente perfurar os teeidos de plantas e animais. Os mosquitos (ordem Diptera) 
demonstram bem esse arranjo. Suas mandibulas, maxilas, hipofaringe e labroepifaringe sao alongadas, formando estiletes em 
forma de agulha, juntas compondo um fasciculo (Figura 21.17C), o qual perfura a pele de sua presa para ehegar ate um vaso 
sanguineo. A hipofaringe apresenta um ducto salivar e a labroepifaringe forma um canal alimentar. O labro forma uma bainha 
para o fasciculo curvar-se para tras durante a alimenta 9 ao (Figura 21.17C). Nas abelhas, o labio forma uma “lingua” flexivel e 
contratil coberta por muitas cerdas. Quando uma abelha mergulha sua proboscide no nectar, o apice da lingua dobra-se para 
cima e move-se para Ifente e para tras rapidamente. O liquido penetra no tubo por capilaridade e e carregado para dentro 



continuamente, atraves de uma faringe bombeadora. Nas borboletas e mariposas adultas, as mandibulas estao geralmente 
ausentes (estao sempre presentes nas larvas), e as maxilas formam uma longa proboscide sugadora (Figura 21.17D) para 
coletar nectar das flores. Emrepouso, a proboscide enrola-se cm uma espiral achatada. Durante a alimenta^ao, ela se estende, 
e 0 fluido e bombeado para dentro atraves da a^ao de musculos faringeos. 



Figura 21.15 Pediculus humanus var. corporis e o piolho do corpo humano; habita o corpo, as roupas ou roupas 
de cama de algumas pessoas e e disseminado por contato humano. A. Piolho-femea com sangue ingerido. B. 
Piolho-macho mostrando as garras. 


Figura 21.16 A Uma lagarta, estagio larval da mariposa esfingidea, Manduca sexta (ordem Lepidoptera). As 
mais de 100 especies de mariposas esfingideas da America do Norte sao voadoras potentes e alimentam-se 
principalmente a noite. Suas larvas sao chamadas de “vermes-de-chifre”, por causa do espinho posterior 
corpulento e grande. B. O “verme-de-chifre” parasitado por minusculas vespas do genero Apanteles (urn 
parasitoide), que colocou seus ovos dentro da lagarta. As larvas da vespa emergiram e suas pupas encontram-se 
sobre a cuticula da lagarta. As vespas jovens emergem em 5 a 10 dias, mas a lagarta morre. 
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Figura 21.17 Quatro tipos de aparelhos bucais de insetos. A. Pegas bucais mastigadoras de urn gafanhoto. B e 

C. Pegas bucais sugadoras de urn mosquito. As partes do fasciculo perfurante estao mostradas em corte (C). D. 
Pegas bucais sugadoras de uma borboleta. As mandibulas sao ausentes e as maxilas formam uma longa 
espirotromba. E. Pegas bucais esponjosas de uma mosca-domestica. Na extremidade do labio existe urn par de 
grandes lobos com ranhuras na superficie ventral. 

As moscas-domesticas, varejeiras e drosofilas temperas bucais esponjosas e lambedoras (Figura 21.17E). No apice do 
labio, existe umpar de lobos grandes e macios com ranhuras na superficie ventral que servemcomo canals alimentares. Essas 
moscas lambem o alimento liquido ou liquefazem primeiro o alimento com as secregoes salivares. As mutucas nao apenas 
sugamos liquidos superficiais, mas tambem perfuram a pele com mandibulas delgadas e afiladas, e entao absorvemo sangue. 

As pegas bucais mastigadoras, como as dos gafanhotos e muitos outros insetos herbivoros, estao adaptadas para agarrar 
e macerar o alimento (Figura 21.17A); as da maioria dos insetos camivoros sao pontiagudas e afiadas, servindo para perfurar 
sua presa. As mandibulas dos insetos mastigadores sao placas fortes e denteadas, cujas bordas podem morder ou arrancar 
pedagos enquanto as maxilas seguram o alimento, passando-o para a boca. As enzimas secretadas pelas glandulas salivares 
proporcionamuma agao quimica para ajudar o processo de mastigagao. 
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Um cora^ao tubular cria uma onda peristaltica (Figura 21.12) que movimenta a hemolinfa (sangue) para frente atraves do 
unico vaso sangulneo existente, a aorta dorsal. Os orgaos pulsateis acessorios ajudam a movimentar a hemolinfa para dentro 
das asas e pernas, e a circula^ao tambem e facilitada pelos varios movimentos do eorpo. O cora^ao faz parte de um sistema 
circulatorio aberto (ver Capltulo 31); possui ostios atraves dos quais o sangue e devolvido da hemolinfa. A hemolinfa e 
eonstitulda por plasma e amebocitos e, aparentemente, tern pouco a ver com o transporte de oxigenio na maioria dos insetos, 
porem ocorre hemoglobina na hemolinfa de algumas especies (especialmente estagios imaturos aquaticos que ocupam 
ambientes de baixa tensao de oxigenio) e atua no transporte de oxigenio. 

Trocas gasosas 

Animais terrestres necessitamde sistemas respiratorios eficientes que permitamuma troca rapida de oxigenio e gas carbonico, 
mas que, ao mesmo tempo, restrinjama perda de agua. Nos insetos, essa e a fun 9 ao do sistema traqueal, uma rede extensa de 
tubos de parede fina que se ramificam a todas as partes do eorpo do animal (Figura 21.18). O sistema traqueal dos insetos 
evoluiu independentemente daquele de outros grupos de artropodes como as aranhas. Os troncos traqueais abrem-se para o 
exterior atraves de espiraculos, existindo geralmente dois pares no torax e sete ou oito pares no abdome. Um espiraculo pode 
ser meramente uma abertura no tegumento, como ocorre nos insetos primariamente sem asas, mas em geral existe uma valvula 
ou algum tipo de mecanismo de fechamento que reduz a perda de agua. A evolu 9 ao de um sistema traqueal com valvulas deve 
ter sido muito importante por permitir aos insetos locomoverem-se para habitats mais secos. Um espiraculo tambem pode 
apresentar uma estrutura filtradora, como uma placa crivada ouumconjunto de cerdas interconectantes, que previne a entrada 
de agua, parasites oupoeira nas traqueias. 

As traqueias sao compostas por uma camada simples de celulas e sao revestidas comcuticula, que e trocada junto coma 
cuticula externa durante as mudas. Os espessamentos espirais de cuticula (chamados tera'dias) dao suporte as traqueias e 
evitam que colapsem As traqueias ramificam-se em tubos menores, que terminam em tiibulos muito linos, preenchidos por 
liquido e chamados traqueolas (revestidas comcuticula, que nao e trocada durante a ecdise); estas se ramificam em uma rede 
muito fina que envolve as celulas. Nos insetos maiores, as maiores traqueias podem ter varios milimetros de diametro, mas 
diminuem ate atingir 1 a 2 pm As traqueolas, por sua vez, diminuem ate o diametro de 0,5 a 0,1 pm Em determinado estagio 
da lagarta da seda, estima-se que haja 1,5 milhao de traqueolas! Algumas larvas de lepidopteros (mariposas e borboletas) 
apresentam massa abdominal de traqueolas que forma o equivalente estrutural e fisiologico do pulmao dos vertebrados. E 
improvavel uma celula viva estar a mais que alguns micrometros de uma traqueola. De fato, as extremidades de algumas 
traqueolas na realidade recortamas membranas das celulas para as quais fornecem oxigenio, de modo que terminem proximo a 
mitocondrias. O sistema traqueal permite um transporte eficiente normalmente sem o uso de pigmentos para carregar o 
oxigenio na hemolinfa, embora a hemoglobina esteja presente em alguns insetos. 

O sistema traqueal tambem pode incluir sacos aereos, que sao, aparentemente, traqueias dilatadas, semtenidias (Figura 
21.18A). Estes tern parede fina, sao fiexiveis e estao localizados principalmente na cavidade do eorpo, mas podem ocorrer 
nos apendices. Os sacos aereos podem permitir que os orgaos internos mudemde volume durante o crescimento, semprovocar 
mudan 9 a na forma do eorpo do inseto, e reduzem o peso de insetos grandes. No entanto, em muitos insetos, os sacos aereos 
aumentam o volume de ar inspirado e expirado. Os movimentos musculares do abdome fazem com que o ar penetre nas 
traqueias e expanda os sacos, os quais colapsam com a expira 9 ao. Em alguns insetos - gafanhotos, por exemplo -, um 
bombeamento adicional e proporcionado por um abdome telescopico, bombeando com o protorax, ou movimento da cabe 9 a 
para Ifente e para tras. 
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Figura 21.18 A. Arranjo generalizado do sistema traqueal dos insetos (diagramatico). Os sacos aereos e as 
traqueolas nao sao mostrados. B. Relagao entre espiraculo, traqueia, tenidias (faixas quitinosas que reforgam as 
traqueias) e traqueolas (diagramatico). 

Os estudos da respiragao dos insetos utilizando raios X mostraram que o movimento de expansao e compressao traqueal 
tambem oeorre emresposta aos movimentos dos musculos das maxilas ou dos membros. Acontragao desses musculos aumenta 
a pressao dentro do exoesqueleto, e essa pressao elevada causa a contragao das traqueias, efetivamente permitindo que o 
inseto exale. Quando os musculos envolvidos na compressao traqueal relaxam, a traqueia expande-se devido a agao elastica 
das tenidias. Se a traqueia se contrai quando os espiraculos estao fechados, o aumento na pressao interna melhora a difusao de 
oxigenio para as celulas. 

Em alguns insetos bem pequenos, o transporte de gases oeorre inteiramente por difusao atraves de um gradiente de 
concentragao. O consume de oxigenio causa uma redugao de pressao nas suas traqueias que puxam ar para dentro atraves dos 
espiraculos. 

O sistema traqueal e uma adaptagao para a respiragao aerea, mas muitos insetos (ninfas, larvas e adultos) vivem na agua. 
Em ninfas aquaticas pequenas, de corpo mole, a troca de gases pode ocorrer por difusao atraves da parede do corpo, 
geralmente para dentro e para fora de uma rede traqueal localizada logo abaixo do tegumento. As ninfas aquaticas de 
plecopteros e efemeropteros tembranquias traqueais, ou seja, prolongamentos delgados da parede do corpo que contemum 
rico suprimento de traqueias. As branquias das ninfas de libelulas sao cristas localizadas no reto (branquias retais), nas quais 
a troca gasosa oeorre enquanto a agua entra e sai. 


Embora os besouros do genero Dytiscus (Gr. dytikos, capaz de nadar) possam voar, eles passam a maior parte de sua vida na agua como excelentes nadadores. Como 
eles (e outros insetos aquaticos) respiram? Eles usam uma "branquia artificial" na forma de uma bolha de ar (um plastrao) mantida sob o primeiro par de asas. A 
bolha mantem-se estavel atraves de uma camada de pelos localizada sobre o abdome, e esta em contato com os espiraculos do abdome. 0 oxigenio da bolha 
difunde-se para dentro das traqueias e e substituido por difusao pelo oxigenio dissolvido na agua circundante. Entretanto, o nitrogenio da bolha difunde-se para a 
agua, fazendo com que o tamanho da bolha diminua lentamente; assim, esses besouros mergulhadores precisam voltar a superficie a cada intervalo de algumas 
boras para substituir o ar. As larvas de mosquitos nao sao boas nadadoras, mas vivem logo abaixo da superficie, colocando para fora pequenos tubos respiratorios, 
como snorkels, atingindo a superficie para obter ar (Eigura 21.23B). 0 procedimento de espalhar oleo sobre a agua, que e um metodo favorito no controle de 
mosquitos, entope as traqueias com oleo e, dessa forma, sufoca as larvas. As larvas de moscas sirfideas tern uma cauda extensivel que pode esticar ate 15 cm ate a 
superficie da agua. 
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Os insetos e as aranhas evolmram independentemente um sistema excretor unico, consistindo em tubulos de Malpighi que 
operam em conjunto com glandulas especializadas localizadas na parede do reto. Os tubulos de Malpighi, que ocorrem em 
numero variavel, sao tubulos fmos, elasticos, de fundo cego, ligados a jun9ao entre o mesenterone o proctodeu (Figuras 21.12 
e 21.19A). Aextremidade livre dos tubulos repousa na hemocele e e banhada pela hemolinfa. 

O mecanismo da forma9ao da urina nos tubulos de Malpighi dos insetos herbivoros parece depender de uma bomba de 
protons que adiciona ions hidrogenio ao lumen do tiibulo. Os ions hidrogenio sao entao trocados por ions potassio (Figura 
21.19B). Essa secre9ao primaria de ions puxa agua consign por osmose e produz um fluido rico em potassio. Outros solutos e 
rejeitos tambemsao secretados ou difundem-se para dentro do tiibulo. O produto de rejeito predominante do metabolismo do 
nitrogenio na maioria dos insetos e o acido urico, que e virtualmente insoluvel em agua (ver Capitulo 30). O acido urico entra 
na extremidade superior dos tubulos, onde o pH e ligeiramente alcalino, como o potassio e uratos relativamente soluveis 
(abreviados como KHUr na Figura 21.19). A medida que a urina em forma9ao passa para a parte inferior dos tubulos, o 
potassio se combina com o dioxido de carbono e e reabsorvido como bicarbonato de potassio (KHCO3). Em consequencia, 0 
pH do fluido torna-se acido (pH 6,6), e 0 acido urico insoluvel (HUr) se precipita. A medida que a urina drena para dentro do 
intestino e passa pelo proctodeu, as glandulas retais especiais reabsorvem cloretos, s6dio (e, em alguns casos, potassio) e 
agua. 

Como a necessidade de agua varia entre os diferentes tipos de insetos, essa habilidade de reciclar agua e sais e muito 
importante. Os insetos que vivem em ambientes secos podem reabsorver praticamente toda a agua que passa pelo reto, 
produzindo uma mistura quase seca de urina e fezes. No entanto, as larvas de agua doce precisam excretar agua e conservar 
sais. Os insetos que se alimentam de graos secos precisam conservar agua e excretar sais. Por outro lado, os insetos 
comedores de folhas ingereme excretamuma quantidade de fluidos. Por exemplo, os aftdeos (ver adiante) eliminamo excesso 
de fluido na forma de uma substancia adocicada (chamada, em ingles, de honeydew), que e apreciada por outros insetos, 
especialmente as formigas (Figura 21.33A). Essa substancia adocicada promove 0 crescimento de umbolor escuro (fungo) nas 
folhas de plantas infestadas e “cai como chuva” nos carros estacionados debaixo de arvores infestadas. 



Figura 21.19 Os tubulos de Malpighi dos insetos. A Os tubulos de Malpighi estao localizados na jungao entre 0 
mesenteron e 0 proctodeu (reto), como mostrado na vista em corte de uma vespa. B. Fungao dos tubulos de 













Malpighi. Ions hidrogenio sao trocados, ativamente, por ions potassio na porgao distal dos tubulos. Agua e urato 
acido de potassio (KHUr) seguem. O potassio e reabsorvido com a agua e outros solutos no reto. 

Sistema nervoso 

O sistema nervoso assemelha-se, de maneira geral, ao dos maiores erustaceos, eom uma tendeneia semelhante a firsao dos 
ganglios (Figura 21.12). Muitos insetos tern um sistema de fibras gigantes. Tambem existe um sistema nervoso estomodeano 
que eorresponde em fungao ao sistema nervoso autonomo de vertebrados. As eelulas nenrosseeretoras loealizadas em varias 
partes do eerebro tern uma fungao endoerina, mas, exeeto por seu papel na muda e na metamorfose, poueo se sabe sobre sua 
atividade. 

Orgaos dos sentidos 

Em eonjunto eom a eoordenagao neuromuseular, os insetos sao dotados de uma pereepgao sensorial ineomumente agugada. 
Sens orgaos sensoriais sao, na maioria, mioroseopieos e estao loealizados prineipalmente na parede do eorpo. Cada tipo 
geralmente responde a umestimulo espeeifieo, ineluindo estimulos meeanieos, auditivos, quimieos, visuais e outros. 
Mecanorrecepgao. Os estimulos meeanieos (aqueles que envolvem tato, pressao ou vibragao) sao deteetados por sensilas. 
Uma sensila pode ser uma simples cerda, ouumproeesso piloso, eoneetada a uma eelula nervosa; umnervo que termina logo 
abaixo da eutieula sem eerda; ou um orgao mais eomplexo (orgao eseolopoforo) eonsistindo em eelulas sensoriais eujas 
terminagoes estao aderidas a parede do eorpo. Tais orgaos estao amplamente distribuidos pelas antenas, pernas e eorpo. 
Recepgao auditiva. Cerdas muito sensiveis (sensilas em forma de pelo) ou orgaos timpanieos podem deteetar Ifequenoias de 
sons no ar. Nos orgaos timpanieos, diversas eelulas sensoriais (desde poueas ate eentenas) estendem-se ate uma membrana 
timpaniea muito fina que engloba uma bolsa de ar na qual as vibragoes sao deteetadas. Os orgaos timpanieos ocorrem em 
eertos Orthoptera (Figura 21.2), Hemiptera e Lepidoptera. A maioria dos insetos e razoavelmente insensivel aos sons 
transmitidos pelo ar, mas pode deteetar vibragoes transmitidas pelo substrata. Os orgaos nas pernas geralmente deteetam 
vibragoes do substrata. Algumas mariposas noturnas (p. ex., a familia Noetuidae) podem deteetar pulsos emitidos pelos 
moreegos para eeoloealizagao (Capitulo 28) e mergulham para o ehao quando os deteetara 

Quimiorrecepgao, Os quimiorreeeptores (para paladar ou olfato) sao geralmente um paeote de proeessos de eelulas 
sensoriais Ifequentemente loealizados emporos sensoriais. Eles se loealizam Ifequentemente nas pegas bueais, mas em muitos 
insetos estao tambem nas antenas e, nas borboletas, mariposas e moseas, tambem oeorrem nos tarsos das pernas. O sentido 
quimieo e geralmente agugado, e alguns insetos eonseguem deteetar eertos odores a varios quilometros de distaneia. Os 
feromonios sao deteetados em eoneentragoes extremamente baixas (ver Capitulo 33). Muitos dos padroes de eomportamento 
dos insetos, eomo alimentagao, aeasalamento, produgao de easta, selegao de habitat e relagao hospedeiro-parasito sao 
mediados por sentidos quimieos. Esses sentidos tambem desempenhamum papel erueial nas respostas dos insetos a repelentes 
e atrativos artifieiais. Por exemplo, umaumento na eoneentragao de dioxido de earbono, tal eomo o eausado por umpoteneial 
hospedeiro proximo, faz eom que um mosquito em repouso eomeee a voar; depots, ele segue gradientes de ealor e umidade e 
outras pistas para eneontrar seu hospedeiro. O dietil-toluamida (DEET), um repelente, aparentemente bloqueia a eapaeidade 
do mosquito de pereeber o aeido laetieo, evitando, dessa forma, a loealizagao do hospedeiro. 

Recepgao visual. Os olhos dos insetos podem ser de dots tipos: simples e eompostos. Os olhos simples sao eneontrados em 
algumas nirrfas e larvas e em muitos adultos. A maioria dos insetos tern tres oeelos na eabega. As abelhas de mel 
provavelmente utilizam os oeelos para monitorar a intensidade luminosa e o fotoperiodo (duragao do dia), mas nao formam 
imagens. 

A maioria dos insetos adultos tern olhos eompostos, que podem eobrir grande parte da eabega. Eles sao eonstituidos por 
milhares de omatidios - 6.300 no olho de uma abelha, por exemplo. A estrutura do olho eomposto e semelhante a dos 
erustaeeos (Figura 21.20). Um inseto eomo a abelha pode ver simultaneamente em quase todas as diregoes ao redor de seu 
eorpo, mas e mais mi ope do que os seres humanos, e as imagens, mesmo de objetos prdximos, sao borradas. No entanto, a 
maioria dos insetos voadores atinge pontuagoes muito maiores que os seres hrumnos em testes de fusao de impulses 
luminosos. Os impulsos de luz fundem-se nos olhos humanos a uma frequeneia de 45 a 55 por segundo, mas abelhas e moseas- 
varejeiras podem distinguir por volta de 200 a 300 impulsos luminosos distintos por segundo. Isso e indubitavelmente 
vantajoso para analisar rum paisagemque muda muito rapidamente durante o voo. 

Uma abelha pode distinguir eores, mas sm sensibilidade eomega m faixa ultravioleta, que os olhos dos seres humanos 


nao podemver. Embora sejamuniformemente coloridas na nossa percep^ao, as flores polinizadas por abelhas frequentemente 
tempetalas com linhas e formas angulares que diferemna absor 9 ao e reflexao da luz ultravioleta (UV). Essas linhas e formas 
que absorvem LTV atuam como um “guia de nectar”, levando as abelhas ate o neetar nas flores. Muitos insetos, eomo as 
borboletas, tambem tern visao senslvel aos eomprimentos de onda do no espectro vermelho, porem as abelhas nao enxergam o 
vermelho. 

Outros sentidos. Os insetos tambem tern sentidos bem desenvolvidos para temperatura, espeeialmente nas antenas e pernas, e 
para umidade, bem eomo para propriocep 9 ao (sensa 9 ao do estiramento da musculatura e da posi 9 ao do eorpo), gravidade e 
outras propriedades fisicas. 

Coordenafao neuromuscular 

Os insetos sao eriaturas ativas eom uma exeelente ooordena 9 ao neuromuseular. Os museulos dos artropodes sao tipicamente 
estriados, assim como e o caso dos museulos esqueleticos dos vertebrados. Uma pulga pode pular a distancias 100 vezes 
maiores que seu proprio eomprimento, e uma formiga eonsegue earregar em suas mandlbulas uma earga maior que seu proprio 
peso. Isso soa eomo se a musculatura dos insetos fosse mats forte que a de outros animais. Na verdade, entretanto, a for 9 a que 
ummuseulo pode exercer esta diretamente relaeionada eom a sua se 9 ao transversal, e nao seu eomprimento. Baseado na carga 
maxima movimentada por eentimetro quadrado de se 9 ao transversal, a for 9 a da museulatura dos insetos e relativamente a 
mesma da musculatura dos vertebrados. A ilusao de que os insetos (e outros pequenos animais) sao dotados de uma grande 
for 9 a e uma simples eonsequeneia do reduzido tamanho do corpo. 
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Figura 21.20 Olho composto de um inseto. Um unico omatidio e mostrado ampliado a direita. 

Em termos de propor^o com o tamanho do corpo, o salto de uma pulga seria equivalente a um ser humano de 1,80 m executar um salto em altura, sem corrida, de 
180 m. Na realidade, a musculatura da pulga nao e totalmente responsavel por esse salto; ela nao pode contrair tao rapidamente para atingir a acelera^o 
necessaria. As pulgas dependem de pacotes de resilina, uma protefna que apresenta propriedades elasticas extraordinarias, e que tambem e encontrada no 
ligamento entre as asas e o corpo de muitos outros insetos. A resilina libera 97% da energia acumulada ao retornar de uma posigao de estiramento, comparados com 
apenas 85% liberado pela maioria dos elasticos comerciais. Quando uma pulga prepara-se para saltar, ela gira seus femures posteriores e comprime os pacotes de 
resilina e trava-se. Como efeito, ela se dobra para cima. Para partir, a pulga precisa exercer uma agao muscular relativamente pequena para liberar o travamento, 
permitindo a expansao da resilina. 

Reprodufao 

A partenogenese ocorre predominantemente nos ciclos de vida de alguns Hemiptera e Hymenoptera (ver as ordens de inseto, 
adiante), mas a reprodu 9 ao sexuada e a norma para os insetos. Os sexos sao separados, e varios meios sao usados para atrair 
0 parceiro sexual. Uma femea de mariposa libera um feromonio potente que pode ser deteetado pelo maeho a grandes 
distaneias. Os vaga-lumes usam pulsos luminosos; alguns insetos eneontram-se atraves de sons ou sinais de cor e atraves de 
varios tipos de eomportamento de eorte. 

Uma vez que o pareeiro tenha sido atraido, a fertiliza 9 ao normalmente e interna. Os espermatozoides podem ser liberados 
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diretamente ou acondicionados em espermatoforos. Durante a transi 9 ao evolutiva dos insetos ancestrais, desde uma vida 
marinha para uma terrestre, os espermatoforos foram amplamente usados. Eles podem ser transferidos sem copula, como nas 
tra^as, nas quais o macho deposita um espermatoforo sobre o chao, depois espalha linhas de sinaliza^ao para guiar a femea ate 
0 espermatoforo. Altemativamente, os espermatoforos podem ser depositados na vagina das femeas durante a copula (Figura 
21.12); em muitos casos, especialmente nas borboletas, tambem sao passados nutrientes para a femea atraves do 
espermatoforo. O processo de copula (Figura 21.21) surgiu muito depois da transferencia indireta de espermatozoides 
utilizando espermatoforos. 

Geralmente, os espermatozoides sao armazenados na espermateca de uma femea em numero suficiente para fertilizar mais 
de um conjunto de ovos. Muitos insetos acasalam apenas 1 vez durante sua vida, mas outros, como os machos de libelulas, 
copulamvarias vezes por dia. 

Os insetos geralmente poem um grande numero de ovos. Fima rainha de abelha, por exemplo, pode colocar mais de um 
milhao de ovos durante sua vida. Por oubo lado, algumas moscas sao viviparas e geram um unico filhote por vez. Os insetos 
que nao proveem cuidado parental podem colocar muito mais ovos do que os que proporcionam cuidado com os jovens ou que 
temum ciclo de vida muito curto. 

A maioria das especies coloca seus ovos em habitats particulares, para os quais sinais visuais, quimicos ou de outro tipo 
os guiara As borboletas e as mariposas poem seus ovos emumtipo especifico de planta na qual a lagarta devera se alimentar. 
Uma mariposa-gitana deve procurar uma anserina (amarantacea), uma mariposa esfingidea, um tomateiro ou pe de tabaco, e 
uma borboleta-monarca, uma erva-de-rato (planta do genero Asclepias) (Figuras 21.22 e 21.27A). Os insetos cujos estagios 
imaturos sao aquaticos poem tipicamente seus ovos na agua (Figura 21.23). Uma minuscula vespa braconidea coloca seus 
ovos na lagarta da mariposa esfingidea, no interior da qual as larvas se alimentarao. Depois de se alimentarem e crescerem 
dentro da lagarta, as larvas braconideas emergem do hospedeiro e empupam extemamente em minusculos casulos (Figura 
21.16). Uma vespa icneumonidea, com uma precisao certeira, procura por determinado tipo de larva na qual seus jovens vao 
viver como parasitoides. Seu longo ovipositor podera ter de penetrar 1 a 2 cmna madeira ate encontrar uma larva de vespa ou 
de besouro para depositar seus ovos (Figura 21.8). 




Figura 21.21 Copula em insetos (ver tambem Figura 21. 2C). A. Omura congrua (ordem Orthoptera) e urn tipo de 
gafanhoto encontrado no Brasil. B. Libelulas azuis do genero Enallagma (ordem Odonata) sao comuns por toda a 
America do Norte. Na figura, o macho continua agarrado na femea depois da copula. A femea (com abdome 


branco) deposita os ovos na agua. 
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Figura 21.22 Metamorfose completa (holometabola) de uma borboleta, Danaus plexippus. Os ovos eclodem 
para produzir o primeiro de varies instares larvais. O ultimo instar larval sofre muda e torna-se uma pupa. O 





adulto emerge da muda da pupa. 



Figura 21.23 A. O mosquito do genero Culex (ordem Diptera) coloca seus ovos em pequenos pacotes ou 
jangadas sobre a superficie de aguas paradas ou de movimento lento. B. As larvas de mosquitos sao 
familiarmente encontradas contorcendo-se em valas ou lagos. Para respirar, colocam suas cabegas para baixo e 
mantem os tubos respiratorios projetando-se atraves do filme superficial de agua. O movimento de tufos vibrateis 
de finos pelos da cabega traz urn suprimento constante de alimento para esses filtradores. 

Metamorfose e crescimento 

O desenvolvimento inicial ocorre dentro do ovo, e o jovem emergente escapa do ovo de varias maneiras. Durante o 
desenvolvimento p6s-embrionario, a maioria dos insetos muda de forma, passando por uma metamorfose (Figura 21.22). 
Durante esse periodo, preeisampassar por uma serie de mudas para creseer, e eada estagio entre mudas e ehamado de instar. 

Embora a metamorfose oeorra em muitos animais, ela e ilustrada nos insetos mats dramatieamente do que em qualquer 
outro grupo. A transformagao, por exemplo, de uma lagarta-de-chifre-de-diabo-de-nogueira emuma bela borboleta representa 
uma mudanga morfologiea impressionante. Nos insetos, a metamorfose esta associada a evolugao das asas, que estao restritas 
ao estagio reprodutivo. Os adultos, de fato, tornaram-se os estagios de reprodugao e dispersao para aquelas espeeies que 
voam 


Desenvolvimento ametdbolo (direto) 

Alguns poueos insetos, eomo as tragas da ordem Thysanura e os colembolos, passam por um desenvolvimento direto. Os 
jovens, oujuvenis, sao semelhantes aos adultos, eomexeegao do tamanho e da maturagao sexual. Os estagios sao ovo, jovens 
e adulto. Esses animais ineluemos insetos primitivamente semasas. 

Metamorfose hemimetdbola (incompleta) 

Alguns insetos passam por uma metamorfose hemimetabola (Gr. hemi, metade + metabole, mudanga) ou gradual (ineompleta). 
Esses ineluem os gafanhotos, as cigarras, os louva-a-deus e os hemipteros terrestres, que ineluem juvenis terrestres, e as 
elemeras, pleeopteros, libelulas e insetos aquatieos, que colocam seus ovos na agua e cujos juvenis sao aquaticos. Os jovens 
sao chamados de ninfas, e suas asas desenvolvem-se externamente eomo brotos nos estagios iniciais e aumentam de tamanho a 
medida que o animal cresce atraves de mudas sucessivas e toma-se um adulto alado (Eiguras 21.24 e 21.25). As ninfas 
aquaticas de algumas ordens tembranquias traqueais ou outras modificagoes para a vida aquatica (Eigura 21.26). Os estagios 
sao ovo, ninfa (varios instares) e adulto (Eigura 21.25). 


No caso da lingua inglesa, o significado biologico da palavra "bug" e muito mais restrito do que o uso comum. As pessoas de lingua inglesa, em geral, referem-se a 
todos os insetos eomo bugs, ate mesmo estendendo seu uso para incluir nao animais eomo as bacterias, virus e defeitos em programas de computador. Entretanto, 
estritamente falando, um bug e um membro da ordem Hemiptera e nada mais que isso. 







Figura 21.24 A. Ecdise de uma cigarra, Magicicada septendecim (ordem Hemiptera). Acuticula antiga racha ao 
longo de uma linha mediana dorsal como resultado do aumento da pressao sanguinea e do ar que e forgado 
dentro do torax pela contragao da musculatura. O inseto emergente e claro e a cuticula nova e mole. As asas vao 
expandir pela pressao do sangue dentro das veias, e o inseto vai aumentar de tamanho atraves da tomada de ar. 
B. Uma cigarra adulta. 

Metamorfose holometdbola (completa) 

Aproximadamente 88% dos insetos passampor uma metamorfose holometabola (Gr. holo, completo + metabole, mudanga), a 
qual separa os processos fisiologicos do crescimento (larva) daqueles de diferenciagao (pupa) e reprodugao (adulto) (Figura 
21.22). De fato, cada estagio funciona eficientemente sem competigao com os outros estagios, uma vez que as larvas 
Ifequentemente vivem em ambientes completamente diferentes e comem alimentos diferentes daqueles utilizados pelos adultos. 
As larvas, que geralmente tern pegas bucais mastigadoras, podem receber diversos nomes, como lagartas, cords ou brocas. 
Depois de uma serie de instares, a larva entra em um estagio de transigao chamado de pupa. As pupas, normalmente, sao 
inativas e apresentam um casulo ou envelope ao seu redor, que pode ter varias formas diferentes. A pupa e um estagio que nao 
se alimenta, sendo nessa forma que muitos insetos atravessam o inverno. O adulto emerge da pupa na primavera, originando 
um inseto com as asas amarrotadas, em miniatura. Em pouco tempo, as asas expandem-se e endurecem, e o inseto esta pronto 
para voar. Entao, os estagios sao ovo, larva (varios instares), pupa e adulto (Figura 21.22). Adultos nao mudammais. 

Fisiologia da metamorfose 

Os hormdnios regulam a metamorfose nos insetos (ver Capitulo 34). Os principals drgaos enddcrinos envolvidos no 
desenvolvimento sao o cerebro, as glandulas protoracicas (ecdesial), os corpora cardiaca e os corpora allata (Figura 
34.4). 

A porgao intercerebral do cerebro e os ganglios do cordao nervoso contem varios grupos de celulas neurossecretoras que 
produzem um hormonio cerebral denominado bormonio protoracicotrofico (PTTH). Essas celulas neurossecretoras enviam 
seus axdnios para drgaos pareados localizados atras do cerebro, os corpora cardiaca, que servem como um drgao 
armazenador e liberador de PTTH (e tambem produzem outros hormdnios). O PTTH e carregado pela hemolinfa ate a glandula 
protoracica, um drgao glandular localizado na cabega ou no protdrax e que produz o bormonio da muda, ou ecdisona, como 
resposta ao PTTH. A ecdisona poe em movimento certos processos que levam a muda e a eliminagao da cuticula antiga 
(ecdise). 









Ovo 


Ninfas 


Figura 21.25 Cicio de vida de urn inseto hemimetabolo. 


Percevejo adulto 


Figura 21.26 A. Exemplar do genero Perla (ordem Plecoptera). B. Lima libelula (ordem Odonata). C. Ninfa de 
uma libelula. Plecopteros e libelulas tern ninfas aquaticas que passam por uma metamorfose gradual. 

A muda larval persiste enquanto o hormonio juvenil, produzido pelos corpora allata, persistir em quantidade suficiente, 
junto como hormonio da muda na hemolinfa. Nessas condi^oes, cada muda ira produzir uma larva maior (ver Figura 34.4). 

Em instares mais avan^ados, os corpora allata liberam cada vez menos hormonio juvenil. Quando o hormonio juvenil 
encontra-se em um nivel muito baixo, a larva muda dando origem a uma pupa (em vez de uma larva maior), e, da mesma 
forma, o encerramento da produ^ao de hormonio juvenil na pupa leva ao aparecimento do adulto na proxima muda 
(metamorfose). O controle do desenvolvimento e o mesmo entre os insetos hemimetabolos, exceto pelo fato de nao haver uma 
pupa, e 0 encerramento da produ^ao do hormonio juvenil ocorre no ultimo instar ninfal. Os corpora allata voltam a hear 
ativos nos insetos adultos, nos quais o hormonio juvenil e importante para a reprodu 9 ao sexual normal e a forma^ao de 
gametas. As glandulas protoracicas degeneramnos adultos da maioria dos insetos, e os adultos nao solfem novas mudas. 

Os hormonios dos insetos foram o foco de experimentos fascinantes. Por exemplo, se os corpora allata (e, portanto, o 
hormonio juvenil) forem removidos cirurgicamente de uma larva, a proxima muda resultara em metamorfose. Inversamente, se 
os corpora allata de uma larva forem transplantados em uma larva de ultimo instar, essa acabara originando uma larva 
gigante, uma vez que a metamorfose para uma pupa nao podera ocorrer. 


Diapausa 

Muitos animals, incluindo muitos tipos de insetos, passam por um periodo de dormencia durante seu cicio anual de 
desenvolvimento. Nas zonas temperadas, pode haver um periodo de dormencia durante o invemo, chamado de hibema 9 ao, ou 
um periodo de dormencia durante o verao, chamado de estiva 9 ao, ou ambos. Existem periodos do cicio de vida de muitos 
insetos durante os quais os ovos, as larvas, as pupas ou mesmo os adultos permanecem dormentes por um longo tempo porque 
as condi 96 es externas sao muito agressivas ou desfavoraveis para a sobrevivencia nos estados de atividade normal. Assim, o 
cicio de vida e sincronizado com periodos com condi 96 es ambientais adequadas e abundancia de alimento. A maioria dos 
insetos entra em um estado de dormencia quando algum fator do ambiente, como a temperatura, toma-se desfavoravel, e a 
dormencia continua ate que as condi 96 es tomem-se favoraveis novamente. 





Entretanto, algumas especies apresentam uma interrup 9 ao prolongada do crescimento que ocorre a despeito do ambiente, 
com condi 96 es favoraveis ou nao. Esse tipo de dormencia e chamado de diapausa (Gr. dia, atraves, dividindo emduas partes 
+ pausis, uma parada) e e uma adapta 9 ao importante para a sobreviveneia em eondi 96 es ambientais adversas. A diapausa e 
eontrolada intemamente em eada espeeie e algumas vezes varia entre as subespeeies de uma mesma espeeie, mas e geralmente 
inieiada por um sinal partieular. No ambiente de um inseto, tais sinais sao uma previsao de que eondi 96 es adversas vao surgir; 
por exemplo, o aumento ou o eneurtamento dos dias. Assim, o fotoperiodo, ou o eomprimento do dia, e frequentemente o sinal 
que inieia a diapausa. Uma vez que a diapausa e inieiada, outro sinal ambiental e geralmente neeessario para finaliza-la. Tal 
sinal pode ser o retorno a uma temperatura favoravel depois de um longo periodo de frio ou um evento de ehuva apos um 
periodo seeo, eomo emumdeserto. 

A diapausa sempre oeorre no final de um estagio de ereseimento ativo do eielo de mudas, de forma que, quando o periodo 
de diapausa aeabar, o inseto estara pronto para solfer nova muda. Uma espeeie de formiga do genero Myrmica aloan 9 a o 
tereeiro instar no final do verao. Muitas larvas nao se desenvolvem alem desse ponto ate a proxima primavera, mesmo que as 
temperaturas sejamamenas ou que as larvas sejam mantidas em um laboratorio aqueeido. Dependendo da espeeie, os insetos 
podem entrar em diapausa em qualquer estagio do seu eielo de vida. 

Defesa 

Os insetos tern muitos meios para se defender. O exoesqueleto eutieular prove boa prote 9 ao para muitos deles. Alguns, eomo 
as marias-fedidas, exalam odores e tern gostos repulsivos; outros se defendem utilizando um bom ataque, uma vez que muitos 
sao bastante agressivos e lutam(p. ex., abelhas e formigas); e outros ainda sao rapidos ao fugirempara umeseonderijo quando 
amea 9 ados por um peri go. 

Muitos insetos pratieam guerra quimiea em uma grande variedade de formas engenhosas. Alguns repelem um ataque em 
virtude de seu sabor ou odor desagradavel, ou de propriedades venenosas; outros usam exsuda 96 es quimioas que impedem 
meeanieamente o ataque de umpredador. As lagartas de algumas borboletas-monareas (Figura 21.27A) assimilam glieosidios 
eardiaeos de eertas espeeies de plantas da familia Aselepiadaeeae; essa substaneia eonfere uma nao palatabilidade a larvas e 
adultos e induz vomito em algumas (mas nao emtodas) aves que sao suas predadoras. Os besouros-bombardeiros, por sua vez, 
produzemumjato irritante, que direeionameompreeisao eerteira nas formigas que os estao ataeando, ouem outros inimigos. 



Figura 21.27 Mimetismo em borboletas. A. A borboleta-monarca tern sabor ruim e e evitada por aves, porque, 
como lagarta, alimentou-se de uma erva-de-rato. B. A monarca e mimetizada por outra borboleta menor, 
Limenitis archippus, que se alimenta de choroes e pode (ou nao) ter sabor agradavel para as aves, mas nao e 
comida uma vez que se assemelha a monarca no padrao de colorido e marcas. Esse tipo de mimetismo e 
denominado batesiano, embora algumas evidencias indiquem urn mimetismo mtilleriano nesse caso. 

Algumas formas de corpo e padroes de eor nos insetos sao altamente adaptativos na evasao da preda^ao, eomo colora^ao 
aposematica (colora 9 ao de adverteneia para anuneiar qualidades noeivas) e cripse (eamuflagem na forma ou colora 9 ao para 
eonseguir escapar, Figura 21.28). A colora 9 ao aposematiea esta sujeita ao mimetismo (Figura 21.27), em que duas ou mais 
espeeies noeivas eompartilham a colora 9 ao aposematica para evitar um predador comum (mimestismo millleriano) ou uma 
especie de sabor agradavel adota a colora 9 ao aposematica de uma especie nociva para enganar um predador comum 
(mimetismo batesiano). 

Comportamento e comunica^ao 

As percep 96 es agu 9 adas dos insetos fazem com que respondam extremamente bem a muitos estimulos. Esses estimulos podem 
ser internos (fisiologicos) ou extemos (ambientais), e as respostas sao governadas tanto pelo estado fisiologico do animal 
quanto pelo padrao dos caminhos nervosos percorridos pelos impulsos. Muitas respostas sao simples, como a orienta 9 ao em 
dire 9 ao ou contrariamente ao estimulo, como, por exemplo, a evita 9 ao de luz pelas baratas, ou a atra 9 ao de algumas moscas 
pelo odor de came podre. 












Figura 21.28 Camuflagem dos insetos. A borboleta Kallima paralekta parece uma folha morta. Ela e nativa da 
Indonesia e da Malasia. 

No entanto, uma grande parte do comportamento dos insetos nao e simplesmente uma questao de orienta^ao, mas envolve 
uma serie complexa de respostas. Umpar de besouros rola-bosta arranca umpeda^o de material fecal, rola-o ate formar uma 
bola, e rola essa bola trabalhosamente ate o local onde pretende enterra-la, para depois depositar seus ovos dentro dela 
(Figura 21.29). As cigarras cortama casca de umgalho e, entao, colocamumovo emcada umdos cortes feitos. As femeas das 
vespas do genero Eumenes coletam pelotas de argila, carregando-as uma a uma ate o local da constru^ao, e constroem, com 
estilo, pequenos e graciosos potes de argila de gargalo estreito, dentro dos quais colocam um ovo em cada urn. A seguir, a 
mae-vespa ca^a e paralisa umbomnumero de lagartas, empurra-as para dentro da abertura dos potes, e fecha as aberturas com 
argila. Cada ovo, protegido individualmente por seu proprio pote, emerge e acaba encontrando um suprimento de comida bem 
provide. 

r 



Figura 21.29 Esse besouro rola-bosta africano, Kheper aegyptiorum purpurascens, e generalista para selecionar 
0 tipo de fezes, mas aqui esta rolando uma bola de fezes de elefante. Tipicamente, e formada uma bola com as 
fezes, que e rolada pelos machos, pelas femeas ou por ambos os individuos juntos. Os ovos sao depositados na 
bola, e os jovens besouros desenvolvem-se ai dentro, algumas vezes sob o cuidado da mae. 

Grande parte desse comportamento e inata; entretanto, esta envolvida uma parte muito maior de aprendizado do que se 
pensava anteriormente. Essa vespa, por exemplo, precisa aprender onde ela construiu seus potes uma vez que precisa voltar 
para preenche-los com lagartas, um de cada vez. Os insetos sociais, que foram estudados extensamente, sao capazes de 
executar a maioria das formas basicas de aprendizado utilizadas pelos mamiferos. Uma exce^ao e o aprendizado por intui^ao. 
Aparentemente, quando estao em face de um novo problema, os insetos nao conseguem reorganizar suas memorias visando 
construir uma nova resposta. 

Alguns insetos podem memorizar e efetuar em sequencia tarefas que envolvem sinais miiltiplos em varias areas sensoriais. Abel has operarias foram treinadas para 
caminhar atraves de labirintos que envolviam cinco viradas em sequencia, usando como pistas a cor de um marcador, a distancia entre dois locals determinados ou o 
angulo de uma virada. Omesmo ocorre com formigas. Operarias de uma especie de form/ccr aprenderam um labirinto de seis pontos em uma velocidade apenas 2 ou 
3 vezes mais lenta do que a de ratos de laboratorio. As trilhas de forrageamento de formigas e abelhas frequentemente contem muitas voltas e curvas, mas, uma 






vez que a forrageira encontrou alimento, a viagem de volta e relativamente direta. Um pesquisador sugere que a serie contmua de calculos necessaries para 
determinar tais angulos, diregoes, distancias e velocidade da viagem e converte-los em um retorno direto poderia envolver o uso de cronometro, bussola e calculo 
integral vetorial. Ainda nao se sabe como os insetosfazem isso. 

Os insetos comunicam-se entre si por meio de sinais quimicos, visuais, auditivos e tateis. Sinais qmmicos tomam a forma 
de feromonios, que sao substaneias seeretadas por um individuo que afetam o comportamento ou os processos fisiologioos de 
outro individuo. Muitos feromonios foram descritos. Como os hormonios, os feromonios sao efieientes em quantidades 
infimas. Os feromonios sao usados em diversas situa 96 es. Eles podem atrair o sexo oposto, sinalizar um alarme ou inieiar 
eomportamentos, eomo passar pelo inverno, entre as joaninhas, ou se agregarem eom besouros-de-pinheiro. Tambem podem 
ser usados para marear eaminhos, definir territorios ou estimular respostas de defesa. Os parasites soeiais evitam a deteo 9 ao - 
e eerta destrui 9 ao - ao imitar ou duplicar os feromonios produzidos pelos membros de sua eolonia hospedeira. Os feromonios 
determinam a easta em eupins e, ate eerto ponto, em formigas e abelhas. Eles sao uma das prineipais for 9 as integradoras das 
popula 96 es de insetos soeiais. 

Muitos feromonios de insetos foram isolados e identificados. As armadilhas que utilizam iseas de feromonio tern sido 
usadas por varies anos no monitoramento de insetos de importaneia economiea. Elas podem ser usadas para detectar a 
presen 9 a de um inseto, eomo um novo invasor que veio de uma area vizinha (mapeando o espalhamento da mariposa europeia 
Porthetria dispar nos EUA, ou a presen 9 a das lagartas da borboleta europeia Heliothis zea em uma planta 9 ao), ou para 
monitorar as mudan 9 as nos niveis da popula 9 ao. O uso de armadilhas de feromonio tornou-se uma ferramenta importante para 
detectar infesta 96 es potenciais, dando tempo suficiente para que possamser planejadas medidas para remediar a situa 9 ao. 

A produ 9 ao e a recep 9 ao de sons (fonoprodu 9 ao e fonorrecep 9 ao) dos insetos tern sido estudadas extensamente, e, 
embora o sentido da audi 9 ao nao esteja presente emtodos os insetos, esse meio de comunica 9 ao e muito significativo entre os 
insetos que o utilizara Os sons servem como mecanismos de aviso, informa 9 ao sobre a propriedade de territorios, ou cantos 
de acasalamento. Os sons de gafanhotos e grilos parecem estar envolvidos com a corte ou com agressao. Os grilos-machos 
eslfegam as bordas modificadas de suas asas anteriores entre si para produzir seu som caracteristico. O canto bem alongado 
dos machos de cigarras, que e umchamado para atrair femeas, e produzido por membranas vibrateis localizadas emumpar de 
orgaos situados no lado ventral do segmento abdominal basal. 

Existem muitas formas de comunica 9 ao tatil, como tapas, batidas, agarramentos, e o tocar entre antenas, que provocam 
respostas que vao desde o reconhecimento ate o recrutamento e o alarme. Alguns tipos de moscas, colembolos e besouros 
produzem seus proprios sinais visuais na forma de bioluminescencia. Os mais bem conhecidos sao os vaga-lumes, ou 
pirilampos (que nao sao moscas, nem hemipteros, mas besouros), nos quais o pulso luminoso ajuda a localizar um parceiro 
sexual. Cada especie apresenta um ritmo de pulsos caracteristico, que e produzido na face ventral dos ultimos segmentos 
abdominals. As lemeas piscam em resposta ao padrao especifico de sua especie para atrair os machos. A femea do Photuris 
algumas vezes pisca o padrao de outras especies para atrair machos dessa especie como presa (Eigura 21.30). 

Comportamento social 

Alguns grupos comunais sao temporarios e descoordenados, como as associa 96 es de joaninhas para hiberna 9 ao, ou 
agrupamentos de pulgoes para alimenta 9 ao. Alguns sao coordenados apenas por curtos periodos de tempo e alguns cooperam 
mais completamente, como e o caso das lagartas do genero Malacosoma, que se juntam na constru 9 ao de uma rede que serve 
de abrigo e local de alimenta 9 ao. No entanto, todos esses sao comunidades abertas com comportamento social limitado. 



FIgura 21.30 Afemea fatal de um vaga-lume, Photuris versicolor, comendo urn macho de Photinus tanytoxus, o 
qual foi atraido pela femea com sinais falsos de acasalamento. 

Nos Hymenoptera eussociais (abelhas e formigas) e Isoptera (cupins), uma vida social complexa e regulada pela 
comunica 9 ao qulmica e tatil. As intera 96 es socials ocorrem em todos os estagios do ciclo de vida, as comunidades sao 
geralmente permanentes, todas as atividades sao coletivas, e existe uma comunica 9 ao reciproca e divisao de trabalho. A 
sociedade geralmente demonstra um polimorfismo, ou diferencia 9 ao de castas. 

As abelhas tern uma das mais complexas organiza 96 es dentro do mundo dos insetos. Um total de 60.000 a 70.000 abelhas 
pode ocupar uma mesma colmeia. Existem tres castas: uma unica femea madura sexualmente, ou rainha; algumas centenas de 
zangoes, que sao machos sexualmente maduros; e o resto e composto por operarias, que sao femeas geneticas sexualmente 
inativas (Figura 21.31). 

As operarias tomamconta dos jovens, secretamcera coma qual constroemas celulas hexagonais do favo, coletamnectar 
das flores, manufaturamo mel, coletamp61en, ventilame tomamconta da colonia. Umzangao, as vezes mais de um, fertiliza a 
rainha durante o voo nupcial, quando uma quantidade suficiente de esperma e armazenada na espermateca da femea para durar 
por toda sua vida. Os zangoes morrem ap 6 s o acasalamento, e aqueles que permanecem na colonia no final do verao sao 
empurrados para fora pelas operarias e morrem de fome. 

As castas sao determinadas parcialmente pela fertiliza 9 ao e parcialmente pelo que e oferecido como alimento para as 
larvas. Os zangoes desenvolvem-se partenogeneticamente a partir de ovos nao fertilizados (e, consequentemente, sao 
haploides); as rainhas e as operarias desenvolvem-se de ovos fertilizados (sendo, portanto, diploides; ver haplodiploidia, 
Capitulo 7 e Figura 36.20). As larvas de femeas que vao se tornar rainhas sao alimentadas com geleia real, uma secre 9 ao das 
glandulas salivares das operarias. Tanto a quantidade de geleia real ingerida como a dura 9 ao da alimenta 9 ao afeta a forma 9 ao 
da rainha. Trabalhos recentes identificaram metabdlitos induzidos por dicta que afetam a expressao do gene e a transdu 9 ao de 
sinal no desenvolvimento da larva, direcionando assim o fendtipo para operarias ou rainhas. As rainhas vivem 1 ou 2 anos 
enquanto as operarias apenas alguns meses. O mel e o p61en sao adicionados a dicta da operaria a partir do terceiro dia de 
vida larval. Os feromonios existentes na “substancia da rainha”, que sao produzidos por suas glandulas mandibulares, 
impedem que as operarias amadure 9 am sexualmente. As operarias produzem geleia real apenas quando o nivel de feromonio 
da “substancia da rainha” cai na colonia, mais tipicamente devido a superpopula 9 ao. Essa mudan 9 a tambem ocorre quando a 
rainha torna-se muito velha, morre ou e removida. Entao, o ovario das operarias desenvolve-se, e elas passam a aumentar uma 
celula larval e a alimentar uma larva com geleia real a fim de produzir uma nova rainha. A produ 9 ao de uma nova rainha pode 
ser seguida pelo enxameamento, quando a antiga rainha sai com parte da colonia. 










Figura 21.31 A abelha-rainha circundada por sua corte. A rainha e o unico animal que coloca ovos na colonia. As 
atendentes, atraidas pelo feromonio da rainha, ficam constantemente lambendo seu corpo. A medida que o 
alimento e os feromonios da rainha sao transferidos dessas abelhas para outras, a presenga da rainha e 
comunicada atraves de toda a colonia. 


As abelhas desenvolveram um eficiente sistema de comunieagao atraves do qual, por meio de eertos movimentos do 
corpo, as escoteiras informam as operarias qual a localizagao e qual a quantidade das fontes de alimento (Figura 36.23, 
Capltulo 36). 

As colonias de cupins contem varias castas, que consistem cm indivlduos ferteis, incluindo machos e lemeas, e indivlduos 
imaturos (Figura 21.32). Alguns dos indivlduos ferteis podem ter asas e abandonar a colonia, acasalar, perder suas asas e, 
como rei e rainha, iniciar uma nova colonia. Os individuos ferteis sem asas podem, sob certas condigoes, substituir o rei ou a 
rainha. Os membros imaturos nao tern asas e tornam-se operarias ou soldados. Os soldados sao dotados de cabegas e 
mandibulas grandes e fazem a defesa da colonia. Assim como entre as abelhas e as formigas, fatores extrinsecos causam a 
diferenciagao das castas. Os individuos reprodutores e os soldados secretam feromonios inibidores que sao passados pela 
colonia as ninfas atraves de um processo de alimentagao mutua, chamado trofalaxis, de modo que se tornem operarias 
estereis. As operarias tambem produzem feromonios, e, se o nivel da “substancia das operarias” ou da “substancia dos 
soldados” cair, o que pode ocorrer ap6s o ataque de predadores saqueadores, por exemplo, a prdxima geragao ira produzir 
proporgoes compensatdrias das castas apropriadas. 





Figura 21.32 A. Operarias de cupins, Reticulitermes hesperus (ordem Isoptera). As operarias sao animais 
imaturos apteros que atendem o ninho. B. A rainha de cupim torna-se dilatada e uma maquina poedeira de ovos. 
A rainha e varias operarias e soldados sao mostrados na figura. 

As formigas tambem apresentam sociedades altamente organizadas. Superficialmente, elas se assemelham aos cupins, mas 
elas sao mais proximamente aparentadas as abelhas e vespas na ordem Hymenoptera e podem ser distinguidas facilmente. Em 
contraposi^ao aos cupins, as formigas tern geralmente cor escura, corpo duro e uma constri^ao posterior ao seu primeiro 
somito abdominal. As antenas das formigas tern uma dobra, como umcotovelo, enquanto as antenas dos cupins sao filiformes 
ou lembramumcordao de contas (moniliforme). 

Nas colonias de formigas, os machos morremlogo depois do acasalamento, e a rainha funda sua propria colonia oujunta- 
se a alguma colonia ja estabelecida e efetua a postura de ovos. As operarias e os soldados sao femeas estereis sem asas que 
fazem o trabalho da colonia; recolhem alimento, tomam conta dos jovens e protegem a colonia. Em muitas grandes colonias, 
pode haver dois ou tres tipos de individuos em cada casta. 

As formigas evoluiram alguns padroes marcantes de comportamento “economico”, como fazer escravos, produzir 
fazendas de fungos, criar “gado de formiga” (pulgoes e outros membros de Sternorrhyncha) (Figura 21.33 A), tecer seus ninhos 
comseda (Figura 21.33B) e usar ferramentas. 

OS INSETOS E O BEM-ESTAR DO SER HUMANO 
Insetos beneficos 

Embora a maioria de nos pense nos insetos primariamente como pragas, toda a vida terrestre, incluindo a dos humanos, teria 
grande dificuldade para sobreviver se todos os insetos desaparecessem de repente. Alguns produzem materials uteis: mel e 
cera de abelhas, seda do bicho-da-seda e laca de uma cera produzida por uma cochonilha. Mais importante, no entanto, e que 
os insetos sao necessarios para a fertiliza^ao de muitas planta^oes. As abelhas polinizam planta^oes de alimento emum total 
que equivaleria a quase 14 bilhoes de dolares por ano somente nos ELIA, e esse quadro nao inclui a poliniza^ao de forrageiras 
para o gado nem a poliniza^ao por outros insetos. As popula^oes de abelha estao em declinio em muitos lugares do mundo, 
inclusive nos EEIA. Alem disso, elas oscilaram nos tempos antigos e modernos, mas o desaparecimento recente de colmeias 
inteiras que come^ou em torno de 2006 tern tido um impacto significativo na agricultura. As causas da Desordem de Colapso 
das Colmeias nao sao bem compreendidas. Embora a infec^ao pelo acaro Varroa e seus virus associados esteja 
correlacionada coma morte das abelhas, outras causas potenciais incluemdanos ao ecossistema e perda de plantas nativas. 

A evolu^ao de angiospermas levou a uma grande irradia^ao de insetos. Os insetos e as plantas codesenvolveram um 
surpreendente volume de adapta^oes que envolvem tanto recompensa como dissimula^ao. Amorfologia floral, a cor e o aroma 
atraem polinizadores especificos e guiam seus movimentos; como exemplo, veja os guias de nectar mencionados 
anteriormente. 








Muitos insetos predadores, como os besouros cicindelineos, larvas de moscas sirfideas, formigas-leao, louva-a-deus e 
joaninhas, destroem insetos daninhos (Figura 21.34). For sua vez, os insetos servemeomo importantes fontes de alimento para 
muitos outros animais. Os insetos parasitoides sao muito importantes no eontrole de popula 96 es de muitos insetos daninhos. 
Os animais mortos sao rapidamente eonsumidos por larvas que emergiram de ovos depositados em carea^as. A entomologia 
forense utiliza a sueessao de insetos em um eorpo morto para estimar a idade de um eadaver e, dessa forma, proporeionar 
informa^oes valiosas para os investigadores sobre a bora da morte. 


Figura 21.33 A. Lima formiga {Camptonotus ferrugineus, ordem Hymenoptera) cuidando de um grupo de afideos 
(ordem Hymenoptera). Os afideos alimentam-se copiosamente dos fluidos vegetais e excretam o excesso na 
forma de um liquido claro, rico em carboidratos, que e um alimento bastante apreciado pelas formigas. B. Um 
ninho de uma formiga tecedora da Australia. 


Figura 21.34 Alguns insetos beneficos. A Um percevejo predador (ordem Hemiptera) alimenta-se de uma larva 
de besouro. Note a proboscide sugadora do percevejo. Esses besouros sao pragas das culturas de feijao e soja. 
B. Uma joaninha (ordem Coleoptera). Os adultos (e larvas da maioria das especies) alimentam-se vorazmente de 
pragas de plantas, como acaros, pulgoes, cochonilhas e tripes. C. Uma vespa parasite {Larra bicolor) atacando 
uma paquinha. A vespa retira a paquinha de sua toca, ferroando-a e paralisando-a. Depois que a vespa tiver 
depositado seus ovos, a paquinha recupera-se e retoma sua vida ativa - ate que seja morta pelas larvas da 
vespa em desenvolvimento. 

Insetos daninhos 


Os insetos daninhos incluem aqueles que comem e destroem plantas e fiutos, como gafanhotos, marias-fedidas, mariposas 
piralideas, gorgulhos, carunchos, cochonilhas e centenas de outros (Figura 21.35). Praticamente toda planta^ao cultivada 
contem varios insetos-praga. Os seres humanos gastam enormes recursos em todas as atividades de agricultura, na silvicultura 
e na industria de alimentos, para conter os insetos e os danos que provocam As infesta^oes de besouros escolitineos ou 








insetos desfolhadores, como as mariposas Choristoneura fumiferana e Porthetria dispar, geraram perdas economicas 
enormes e tomaram-se um elemento principal na determina^ao da composi^ao das florestas nos EUA. Porthetria dispar, 
introduzida nos EUAem 1869 emuma tentativa mal-assessorada para procriar umbicho-da-seda melhor, espalhou-se por todo 
0 Nordeste norte-americano atingindo, ao sul, ate a Virginia e, ao oeste, ate Minnesota. Elas desfolham florestas por anos, 
quando ocorreminfesta^oes. Em 1981, desfolharam5,3 milhoes de hectares em 17 estados do Nordeste dos ELIA. 



Figura 21.35 Alguns insetos-praga. A. Colchonilha-farinhenta {Pseudococcus sp., ordem Hemiptera) sao pragas 
frequentes de vegetais comercialmente valiosos. B. Lagarta do milho Heliothis zea (ordem Lepidoptera). Uma 
praga ainda mais seria do milho e a infame broca-do-milho, uma importagao da Europa em 1908 ou 1909. 

Dez por cento de todas as especies de artrdpodes sao insetos parasites, ou insetos que sao, em essencia, 
“micropredadores” porque eles atacam, mas nao permanecem em seus hospedeiros. Os piolhos, as moscas e os mosquitos 
sugadores de sangue, moscas oestrideas e gasterofllideas, alem de muitos outros, atacam os seres humanos ou os animais, 
domesticos ou ambos. A malaria, transmitida por mosquitos do genero Anopheles (Eigura 21.36), e ainda uma das principais 
doengas no mundo, infectando centenas de milhoes de pessoas a cada ano e causando milhoes de mortes. Os mosquitos 
tambem transmitem febre amarela e fllariose linfatica. As pulgas transmitem a peste bubonica, que, em varies momentos da 
histeria, eliminou porgoes signiflcativas da populagao humana. As moscas-domesticas sao transmissoras da febre tifoide, 
assim como os piolhos transmitem o tifo; moscas tse-tse transmitem a doenga do sono alficana; e percevejos sugadores de 
sangue, do genero Rhodnius e generos aparentados, transmitem a doenga de Chagas. A mais nova praga viral que atinge a 
America do Norte, o virus do Nilo ocidental, e transmitida por mais de 40 especies de mosquitos, especialmente Culex, e 
infecta os seres humanos, alguns outros mamiferos e mais de 75 especies de aves, algumas das quais atuamcomo reservaterios 
para o virus. 

Existe uma extraordinaria destruigao de alimentos, vestuario e propriedades pelos besouros curculionideos e 
dermestideos, baratas, formigas, tragas-de-roupa e cupins. Tambem entre os insetos-praga estao os percevejos do genero 
Cimex (Eigura 21.36B), hemipteros sugadores de sangue que foram contraidos pelos seres humanos provavelmente cedo em 
sua evolugao, a partir de morcegos que compartilhavam suas cavernas. A infestagao por esses hemipteros esta aumentando em 
todo 0 mundo desenvolvido, por motivos desconhecidos. Algumas explicagoes propostas incluem o aumento do transporte de 
insetos por viajantes e a relutancia emutilizar inseticidas. 





Figura 21.36 A. Urn mosquito do genero Aedes (ordem Diptera) da Africa do Sul. Membros desse genero 
disseminam a dengue e a febre amarela, entre outras doengas. B. Urn percevejo, Cimex lectularius, e urn 
parasita humane comum. 

0 virus do oeste do Nilo, cujo agente transmissor e espalhado por mosquitos, afeta mamiferos e aves em todo o mundo. Identificado pela primeira vez em Uganda 
em 1937, ele se espalhou pela America do Norte em 1999. As aves servem como urn reservatorio para o virus: uma ave picada por urn mosquito infectadofunciona 
como urn hospedeiro para o virus durante 1 a 4 dias, periodo durante o qual o virus pode ser pego por outros mosquitos e espalhado para novos hospedeiros. As 
respostas humanas a infec^o variam, com cerca de 80% dos infectados nao exibindo qualquer sintoma, quase 20% exibindo sintomas semelhantes aos de urn 
resfriado, como febre e dores no corpo e menos de 1% desenvolvendo encefalite com risco de morte ou outros efeitos neurologicos possivelmente permanentes. 
Evitar a picada do mosquito e a melhor forma de evitar a infec^o; dessa maneira, estudos sobre o comportamento do mosquito sao uteis. Por exempio, os 
pesquisadores questionaram-se se os mosquitos que inicialmente alimentaram-se dosangue das aves infectadas tendem a escolher outra ave para a proxima picada 
ou simplesmente alimentam-se de qualquer animal que estiver mais facil. Compreender a transmissao do virus torna possivel aos modelos matematicos prever 
como e quando a doen^a espalhar-se-a. 


Classifica^ao do subfilo Hexapoda 

Classe Entognatha (Gr. entos, dentro, + gnathos, maxila): entognatos. A base das pe^as bucais fica dentro da capsula cefalica; as mandibulas 
apresentam uma articulate. Exempio: Entomobrya. 

Classe Insecta (L. insectus, recortado): insetos. As bases das pe^as bucais sao expostas, fora da capsula cefalica; as mandibulas normalmente tern duas 
regioes de articulate. Exemplos: Drosophila, Bombus, Anopheles (as ordens de insetos estao listadas mais adiante). 

Controle dos insetos 

Considerando que todos os insetos sao uma parte integrante das eomunidades eeologieas em que estao inseridos, sua total 
destruigao provavelmente faria mais mal do que bem. Todas as eadeias alimentares terrestres seriam seriamente perturbadas 
ou destruidas. O papel benefieo dos insetos em nosso ambiente e frequentemente subestimado e, em nosso entusiasmo para 
eontrolar as pragas, pulverizamos indiseriminadamente a paisagem eom insetieidas de “amplo espeetro” extremamente 
efetivos, que erradieam tanto os insetos bons eomo os daninhos. Tambem deseobrimos, para nossa eonsternagao, que muitos 
dos insetieidas quimieos persistem no ambiente e aeumulam-se eomo residuos nos animais dos niveis mais altos nas eadeias 
alimentares, ineluindo nos mesmos. Alem disso, muitos insetos desenvolveram resisteneia aos insetieidas de uso eomura As 
abelhas sao espeeialmente suseetiveis aos insetieidas, e a resisteneia desenvolve-se, prineipalmente, nos insetos daninhos. 

Por muitos anos, metodos de controle diferentes dos insetieidas quimieos estiveram sob intensa investigagao, 
experimentagao e desenvolvimento. Economia, preocupagao com o ambiente e demanda dos consumidores estao fazendo com 
que milhares de fazendeiros dos EUA usem alternativas a dependencia estrita emprodutos quimieos. 

Muitos organismos uteis no controle biologico dos insetos estao sendo usados atualmente ou estao sob investigagao 
cientifica. Esses organismos incluem patogenos bacterianos, virais e micoticos. Por exempio, uma bacteria. Bacillus 














thuringiensis, produz uma toxina que e bastante eficiente no controle de diversas pragas de lepidopteros. Outras linhagens de 
B. thuringiensis tern toxinas que matam insetos de outras ordens, e a diversidade de insetos-alvo esta sendo ampliada eom o 
uso de teenieas de engenharia genetica. Os genes que eodifieam a toxina produzida pelo B. thuringiensis tambem foram 
introduzidos em outras baeterias e, ate mesmo, em plantas, tornando-as resistentes a ataque dos insetos. Muitos dos nossos 
graos cultivados, espeeialmente o milho, agora contem genes que expressam proteinas toxicas para as pragas, evitando, assim, 
a neeessidade de pesticidas. Entretanto, alguns insetos agora desenvolveram resisteneia a toxina de B. thuringiensis. 

Urn grande numero de virus e fungos que apresentam poteneial eomo insetieidas foi isolado. As difieuldades e os eustos 
na oria 9 ao e manuten 9 ao desses agentes estao sendo ultrapassados em eertos casos, e alguns ja sao produzidos 
eomereialmente. 

A introdu 9 ao de predadores ou parasites naturais dos insetos-praga alcan 90 u um eerto sucesso. Nos EUA, a joaninha 
Rodolia cardinalis, originaria da Australia, ajuda a controlar as coehonilhas de plantas citricas, e inumeros casos de controle 
pelo uso de parasites tern side registrados. 

Uma outra abordagem de controle biologico e interferir na reprodu 9 ao ou no comportamento das pragas atraves de 
machos estereis ou de compostos organicos existentes na natureza que agem eomo hormonios ou feromonios. Tal pesquisa, 
embora bastante promissora, e lenta por causa de nossa compreensao limitada sobre o comportamento dos insetos e dos 
problemas emisolar e identificar compostos complexos que sao produzidos em quantidades tao infimas. De qualquer mode, os 
feromonios provavelmente desempenharao umpapel importante no controle biologico de pragas no future. 

Classificagao das classes Entognatha e Insecta 

Os entomologos nao concordam com os nomes das ordens nem com os limites de cada ordem. Alguns preferem combinar e outros preferem dividir os grupos. 

Entretanto, a seguinte sinopse de ordens e uma das que e relativamente bem aceita. 

• Classe Entognatha 

Ordem Protura (Gr. protos, primeiro+ oura, cauda): proturos. Diminutos (1 a 1,5 mm); sem olhos nem antenas; apendices no abdome e no torax; vivem no 
solo e em locals escuros e limidos; desenvolvimento direto. 

Ordem Diplura (Gr. diploos, dupio+ oura, cauda): dipluros. Tern geralmente menos de 10 mm; claros, sem olhos; um par de filamentos terminals longos 
ou um par de pingas caudais; vivem em hiimus encharcado ou troncos em decompospo; desenvolvimento direto. 

Ordem Collembola (Gr. kolla, cola+ embolon, pino, cunha): colembolos. Pequenos (5 mm ou menos); sem olhos compostos; conjuntos de olhos com um 
a varios ocelos laterals; respiragao atraves de traqueias ou pela parede do corpo; um orgao elastico dobrado sob o abdome usado para saltar; abundantes no 
solo; as vezes aglomeram-se sobre ofilme superficial de lagos ou bancos de neve durante a primavera; desenvolvimento direto 

• Classe Insecta 
SubclasseApterygota 

Ordem Thysanura (Gr. thysanos, franja+ oura, cauda): tra^as (Eigura 21.37). Tamanho pequenoa medio; olhos grandes; antenas longas; tres cercos 
terminals longos; vivem sob pedras efolhase proximo a habita^eshumanas; desenvolvimento direto. 

Subclasse Pterygota 

o Infraclasse Paleoptera 

Ordem Ephemeroptera (Gr. ephemeras, que dura nao mais que 1 dia +pteron, asa): efemeras (Eigura 21.38). Asas membranosas; asas anteriores 
maiores que as posteriores;pe^asbucaisvestigiais no adulto;ninfasaquaticas, com branquiastraqueais laterals. 

Ordem Odonata (Gr. odontos, dente+ ata, caracterizado por): libelulas (Eiguras 21.21B e 21.26B). Grandes; asas membranosas longas e estreitas, 
com vena^o em rede e com tamanhos semelhantes; corpo longo e estreito; ninfas aquaticas com branquias e labio preensil para a captura de presas. 
o Infraclasse Neoptera 

Ordem Orthoptera (Gr. orthos, reta +pteron, asa): gafanhotos (Eigura 21 .2), grilos, esperan^as. Quando presentes, asas anteriores espessadas 
e asas posteriores dobradas em leque sob as anteriores; pe^as bucais mastigadoras. 











Figura 21.37 A tra^a Lepisma (ordem Thysanura) e, frequentemente, encontrada nas casas. 




Figura 21.38 Uma efemera (ordem Ephemeroptera). A. Ninfa. B. Adulto. 

Ordem Blattodea (L. blatta, barata, + Gr. eidos, forma,+ ea, caracterizado por): baratas. Insetos comuns nas areas tropicais, frequentes em casas; 
com corpo oval e achatado que pode exceder 5 cm de comprimento; tarsos com 5 artfculos; asas tipicamente presentes, em geral reduzidas. 

Ordem Phasmatodea (Gr. pte™, fantasma,+e/c/os, forma, + err, caracterizado por): bichos-pau (Figura 21.7B) ebichos-folha. Corpo 
alongado e em forma de graveto ou achatado e expandido lateralmente; herbfvoros; formas tropicais podem ser muito grandes (ate 30 cm). 

Ordem Mantodea (Gr. mantis, adivinhador,+ eidos, forma, + err, caracterizado por): louva-a-deus (Figura 21 .5). Corpo alongado com pernas 
dianteiras raptoriais; predadores; podem chegar ate 10 cm em comprimento. 

Ordem Mantophasmatodea (uma fusao dos nomes das ordens dos louva-a-deus [Mantodea] e dos bichos-pau [Phasmatodea]): gladiadores. 
Secundariamente apteros; pe^as bucais mastigadoras; lembram uma combina^o de urn louva-a-deus com urn bicho-pau; predadores noturnos de 
insetos e aranhas; descritos em 2002; raros, encontrados na Africa; seis a oito especies. 













Ordem Dermaptera (Gr. derma, pele +pteron, asa): tesourinhas. Asas anteriores bem curtas; asas posteriores amplas e membranosas dobradas 
sob as anteriores quando em repouso; pe^as bucais mastigadoras; cercos em forma de pin^as. 

Ordem Plecoptera (Gr. plekein, torcer +pteron, asa): plecopteros (Figura 21.26A). Asas membranosas; asas posteriores maiores e em forma de 

1 eg u e; ninfas aq u aticas com tufos d e branq u ias traq u eais. 

Ordem Isoptera (Gr. isos, igual +pteron, asa): cupins (Figura 21.32). Pequenos; asas membranosas e estreitas, semelhantes em tamanho e com 
poucas veias; asas sao perdidas com a maturidade; organiza^o social complexa. Na lingua inglesa, sao erroneamente chamados de "whiteants" 
(formigas-brancas); sao distintos dasformigas por apresentarem ampla uniao entre torax e abdome; organiza^o social complexa. 

Ordem Embiidina (Gr. embios, vividamente+ eidos, forma, +ina, parecido): embiideos. Pequenos; asas dos machos membranosas e estreitas, e 
semelhantes em tamanho; femeasapteras; pe^as bucais mastigadoras; colonials; produzem canals revestidosdeseda em solos tropicals. 

Ordem Psocoptera (Gr. psoco, piolho+pferon, asa) (=Corrodentia): piolhos-de-livro. Corpogeralmentepequeno, podendoatingir ate 10 
mm; asas estreitas e membranosas com poucas veias, geralmente mantidas em telhado sobre o abdome quando em repouso; algumas especies 
apteras; encontrados em livros, cascas de arvore, ninhos de aves, sobre a folhagem. 

Ordem Zoraptera (Gr. zoros, puro+ apteryos, sem asa): zorapteros. Atingem 2,5 mm; asas membranosas e estreitas, geralmente perdidas na 
maturidade; colonials e parecidos com cupins. 

Ordem Phthiraptera (Gr. phteir, piolho+ apteros, aptero): piolhos. Ectoparasitosapterosadaptados para se agarrar em hospedeiros de sangue 
quente. Piolhos sugadores (Figura 21.15), anteriormente na ordem Anoplura, agora constituem a subordem Anoplura, pe^as bucaisadaptadas 
para perfurar e sugar; inclui os piolhos-humanos (de cabe^a, de corpo), os chatos etc. Piolhos mordedores (Figura 21.14), anteriormente na 
ordem Mallophaga, agora divididosem tressubordens. 

Ordem Thysanoptera (Gr. thysanos, franja +pteron, asa): lacerdinhas ou tripes. Comprimento 0,5 a 5 mm (alguns maiores); se presentes, asas 
longas, muito estreitas, com poucas veias e com uma franja de pelos longos; pe^as bucais sugadoras; herbivoros destrutivos, mas alguns alimentam- 
se de insetos. 

Ordem Hemiptera (Gr. hemi, metade +pteron, asa). Os membros apresentam pe^as bucais unicas especializadas para perfurar e sugar. Os 
hemipteros sao divididos em tres subordens: Heteroptera, Auchenorrhyncha e Sternorrhyncha. Heteroptera contem os percevejos; comprimento de 

2 a 100 mm; asas presentes ou ausentes; asas anteriores com por^o basal espessada e parcialmente esclerotizada, porgao apical membranosa; asa 
posterior membranosa; em repouso, asas mantidas achatadas sobre o abdome; muitos com glandulas de cheiro; inclui as baratas-d'agua e outros 
hemipteros aquaticos (Figura 21.9), marias-fedidas, barbeiros e muitos outros. Auchenorrhyncha contem as cigarras e cigarrinhas (Figuras 21.24 e 
21.39); quatroasastipicasseestiverem presentes. Sternorrhyncha contem ospuigdes, psilideos, jequitiranaboia ecochonilhas (Figura 21.35B) 
e insetos homopteros; quatro asas tipicas se estiverem presentes; frequentemente com historia natural complexa; muitas especies sao pragas de 
plantas. 

Ordem Neuroptera (Gr. neuron, nem+pteron, asa): formigas-leao, bkhos-lixeiros etc. (Figura 21.40). Tamanho medio a grande; asas 
membranosas semelhantes com muitas veias; pe^as bucais mastigadoras; coridalideos apresentam mandibulas muito aumentadas nos machos e 
larvas aquaticas; larvas de formigas-leao fazem crateras na areia para capturar formigas. 




Figura 21.39 Platycotis vittata (ordem Hemiptera). 



Figura 21.40 A. Formiga-leao adulta (ordem Neuroptera). B. Note a longa antena claviforme proeminente na cabe^a da formiga-leao. 

Ordem Coleoptera (Gr. koleos, bainha +pteron, asa): besouros (Figuras 21.7A e 21.29), incluindo os vaga-lumes (Figura 21.30) e gorgulhos 
(Figura 21.41D). A maior ordem animal do mundo com 250.000 especies descritas; asasanteriores (elitros) espessas, duras, opacas; asas posteriores 
membranosas dobradas sob as anteriores quando em repouso; pe^as bucais mastigadoras; incluem joaninhas, vaquinhas, serra-paus, carunchos, 
bicudos, rola-bosta, escaravelhos e muitos outros. 






Ordem Strepsiptera (Gr. strepsis, uma volta +pteron, asa): estrepsiptero. Femeas sem asas, olhos, nem antenas; machos com asas anteriores 
vestigia is e asas posteriores em forma de leque; femeas e larvas sao parasites em abelhas, vespas e outros insetos. 

Ordem Mecoptera (Gr. mekos, comprimento+pferor7, asa): mecopteros. Tamanho pequenoa medio; asas longas, delgadas, com muitas veias; 
em repouso, asas sao mantidas em telhado sobre o dorso; orgao copulador do macho em forma de cauda de escorpiao localizado no final do abdome; 
carnivoros; vivem na maioria dasfiorestas. 

Ordem Lepidoptera (Gr. lepidos, escama +pteron, asa): borboletas (Figura 21.41A) e mariposas. Asas membranosas cobertas por escamas 
sobrepostas, asas acopladas na base; pe^as bucais em forma de urn tubo sugador, que se enrola quando nao esta em uso; larvas (lagartas) com pe^as 
bucais mastigadoras, para comer plantas, falsas pernas curtas e grossas no abdome, e glandulas de seda para tecer casulos; antenas clavadas em 
borboletas e geralmente filamentosas (algumas vezes plumosas) em mariposas (Figura 21.41 B). 

Ordem Diptera (Gr. dis, Ms+pteron, asa): moscas e mosquitos (Figura 21.10). Urn unico par de asas, membranosas e estreitas; asas posteriores 
reduzidas a balancins inconspicuos (halteres); pe^as bucais sugadoras ou adaptadas para encharcar como esponja, lamber ou perfurar; larvas 
apodes; incluem moscas-das-frutas, drosofilas, moscas-domesticas, pernilongos, mosquitos, borrachudos, piuns, mutucas, varejeiras, moscas-do- 
berneemuitos outros. 

Ordem Trkhoptera (Gr. trichos, pe\o+pteron, asa): mosca-d'agua, frigana. Corpo pequeno e mole; asas com muitas veias e parcialmente com 
escamas, pilosas, dobradas como em telhado sobre corpo piloso; pe^as bucais mastigadoras; mandibulas muito reduzidas; larvas aquaticas de varias 
especies constroem abrigos de folhas, areia, cascalho, peda^os de conchas, ou materia vegetal, aderidos entre si por meio de cimento ou seda que 
secretam; algumas constroem redes de seda para alimentagao que sao presas a pedras na correnteza. 




Figura 21.41 A. A borboleta Papilio demodocus. Membros da familia Papilionidae oferecem sua gra^a a muitas areas do mundo, em regioes tropicals e 
temperadas, incluindo a America do Norte. Compare sua antena clavada com a antena plumosa de B, Antheraeapolyphemus, uma mariposa da America do Norte. 
C. Vespas (ordem Hymenoptera) atendendo suas pupas e larvas. D. 0 gorgulho Otiorhynchus sulcatus espalhou-se pela America do Norte atraves de plantas 
ornamentals. Foi introduzidoa partir da Europa. Os gorgulhos pertencem a maior familia (Curculionidae) da maior ordem de insetos, Coleoptera (besouros). 

Ordem Siphonaptera (Gr. siphon, sifao+ apteros, aptero): pulgas (Figura 21.13). Pequenos; apteros; corpo comprimido lateralmente; pernas 
adaptadas para o salto; ectoparasitas de aves e mamrferos; larvas apodes, vermiformes e detritivoras. 

Ordem Hymenoptera (Gr. hymen, membrana +pteron, asa): formigas, abelhas e vespas (Figura 21.41C). Bern pequenos a grandes; asas 
membranosas e estreitas acopladas distalmente; asas posteriores subordinadas; pe^as bucais para morder e lamber liquidos; ovipositor as vezes 
modificado para picar, perfurar ou serrar (Figura 21.8); tanto especies socials como solitarias, a maioria das larvas e apode, cega e vermiforme. 









Uma abordagem de sistemas chamada controle integrado de pragas e praticada em muitas culturas. Essa abordagem 
envolve misturar todas as possiveis tecnicas praticas para conter infesta^oes de pragas em um ravel toleravel; por exemplo, 
teenieas de eultivo (variedades de plantas resistentes, rota 9 ao de eulturas, teenieas de lavoura, tempo de semeadura, planta^ao 
ou eolheita, entre outras), uso de eontrole biologico e uso esparso de inseticidas. 

0 metodo do macho esteril tern sido usado eficientemente na erradica^o de varejeiras, uma praga do gado. Um grande numero de machos, esterilizados atraves de 
irradiate, e introduzido nas populates naturals; asfemeas que acasalam com esses machos estereis produzem ovos naoferteis. 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 

Nossa compreensao sobre as rela 96 es evolutivas entre os subfilos de artropodes mudou muito na ultima decada. O subfile 
Uniramia, que unia miriapodes e hexapodes, estava baseado no pressuposto de que os apendices unirremes eram um carater 
derivado eompartilhado (sinapomorfia) que unia esses grupos, exeluindo todos os demais artropodes. No entanto, Uniramia 
nao apareeeu eomo um taxon monofiletieo nas filogenias baseado em earaeteres moleculares, que agruparam hexapodes e 
erustaeeos eomo um elado. Os erustaeeos tern apendiees birremes, de modo que uma diferen 9 a assim significativa na forma 
dos apendiees foi considerada inieialmente uma forte evideneia eontra a hipotese de uma rela 9 ao de grupo-irmao entre 
hexapodes e erustaeeos. Entretanto, uma vez que a base genetiea dos apendices ramificados foi mais bem compreendida, ficou 
claro que mudan 9 as no numero de ramifica 96 es em um apendice poderiam surgir por intermedio de uma mudan 9 a 
relativamente simples na expressao genica. Os membros do subfilo original Uniramia foram, entao, divididos entre o subfile 
Myriapoda e Hexapoda. 

Agora, os hexapodes estao unidos com membros do subfilo Crustacea no elado Pancrustacea. Ambos os taxons 
apresentam mandibulas e varias filogenias recentes indicam que os pancrustaceos estao mais proximamente relacionados com 
os miriapodes, um taxon mandibulado, do que com os quelicerados, os quais nao tern mandibulas. 

Embora o elado Pancrustacea seja bem sustentado, a natureza da rela 9 ao entre os subgrupos de erustaeeos e hexapodes 
esta sujeita a debate. Algumas filogenias indicam uma rela 9 ao de taxons-irmaos entre os erustaeeos e os hexapodes, eomo 
mostramos na Figura 19.2, mas outras indicam que os hexapodes surgiram de dentro dos erustaeeos. Se esse resultado for 
sustentado por estudos futuros, o subfilo Crustacea sera parafiletico, a nao ser que seja redefinido para incluir os hexapodes. 
Nas filogenias nas quais os hexapodes se originam dentro dos erustaeeos, eles aparecem mais proximos aos erustaeeos 
braquiopodes, cefalocaridos ou remipedios. Aproxima decada de pesquisa deve esclarecer a posi 9 ao evolutiva de Hexapoda 
dentro de Pancrustacea. 

Dentro de Hexapoda, a classe Entognatha e apresentada eomo grupo-irmao da classe Insecta na Figura 21.1, mas algumas 
pesquisas indicam que as pe 9 as bucais entognatas podem ter evoluido diversas vezes, e que alguns entognatos podem estar 
mais proximos dos insetos do que dos demais entognatos. 

Os insetos fosseis, embora nao abundantes, tern sido encontrados em numero suficiente para dar uma ideia geral da 
historia evolutiva da classe. Embora varios grupos de artropodes marinhos, eomo os trilobitas, erustaeeos e xifosuros, 
estivessem presentes no periodo Cambriano, os primeiros artropodes terrestres - escorpioes e milipedes - nao surgiram ate o 
periodo Siluriano. Os primeiros insetos, que nao tinham asas, datam do periodo Devoniano, embora um fossil do Siluriano 
tenha sido provisoriamente identificado eomo uminseto. 

E provavel que o ancestral dos insetos tivesse uma cabe 9 a e um tronco formado por muitos somitos semelhantes, e a 
maioria ou todos eles apresentavam membros. Os primeiros fosseis de insetos tinham pequenos apendices abdominais (e, 
aparentemente, alguns apendices multirremes, Figura 21.42), e algumas ordens apterigotas atuais (primitivamente apteras) 
apresentam estilos abdominais que sao considerados pernas vestigiais. Agora, nos compreendemos que a ausencia de pernas 
abdominais na maioria dos insetos resulta de um padrao de expressao de certos genes Hox que evita a expressao do gene 
Distal-less no abdome dos insetos, mas nao no de erustaeeos e onicoforos (Capitulo 20).'’^ 

A origem evolutiva das asas dos insetos tern permanecido um quebra-cabe 9 a por muito tempo. As evidencias baseadas 
em mandibulas de fosseis de insetos sugerem que os insetos alados existiam ha cerca de 400 milhoes de anos. No periodo 
Carbonifero, diversas ordens de insetos alados (Paleoptera), a maioria delas agora extinta, surgiram O valor adaptativo das 


asas para o voo e claro, mas tais estruturas nao passama existencia completamente desenvolvidas. Uma hipotese e que as asas 
se desenvolveram a partir de expansoes toracicas laterals que eram uteis para planar. Entretanto, essa hipotese nao explica a 
origem nem a fun 9 ao das articula 96 es e da neuromusculatura nas protoasas que proporcionaria a base para ocorrer a sele 9 ao e 
eventual evolu 9 ao de asas que pudessem bater e sustentar o voo. Uma hipotese alternativa e que os insetos voadores ancestrais 
derivaram de insetos aquaticos ou com juvenis aquaticos dotados de branquias externas no torax a partir das quais as asas 
poderiam ter derivado. As branquias toracicas e abdominais dos insetos paleozoicos aparentemente eram articuladas e 
moveis, capazes de movimentos de ventila 9 ao e de nata 9 ao. Bias podem ter proporcionado as estruturas morfologicas para as 
“pro-asas”. A evolu 9 ao de pro-asas toracicas amplamente fixadas (incapazes de proporcionar o voo) nos insetos 
semiaquaticos teria aumentado a temperatura do corpo desses insetos durante o aquecimento no Sol. A expansao subsequente 
dessas pro-asas toracicas para a regula 9 ao comportamental da temperatura poderia facilmente ter proporcionado o estagio 
morfologico necessario para a evolu 9 ao de asas verdadeiramente funcionais (Figura 21.43), grandes o suficiente para 
sustentar o voo. 
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Figura 21.42 A. Uma ninfa de “efemera” da Era Paleozoica, com brotos alares toracicos e branquias abdominais. 
Os brotos alares toracicos poderiam ter side precursores das asas. B. Urn inseto paleozoico com pernas 
toracicas multirremes e membros abdominais multirremes vestigiais. 

O ancestral alado de inseto deu origem a tres linhagens, que diferiam na habilidade de dobrar suas asas. Duas delas 
(Odonata e Ephemeroptera) tern asas que sao mantidas abertas ou juntam suas asas verticalmente acima do abdome. A outra 
linhagem apresenta asas que podem ser dobradas para tras horizontalmente sobre o abdome. Essa linhagem ramificou-se em 
tres grupos, todos presentes no periodo Permiano. Um grupo com metamorfose hemimetabola, pe 9 as bucais mastigadoras e 
cercos inclui Orthoptera, Dermaptera, Isoptera e Embiidina; outro grupo com metamorfose hemimetabola e tendencia a 
apresentar pe 9 as bucais sugadoras inclui Thysanoptera, Hemiptera e, talvez, tambem Psocoptera, Zoraptera e Phthiraptera, 
embora exista alguma falta de concordancia entre autores com rela 9 ao ao ultimo grupo. Os insetos com metamorfose 
holometabola tern a historia natural mais especializada, e aparentemente formam um clado que inclui as demais ordens 
neopteras (p. ex., Eepidoptera, Diptera, Hymenoptera). 

















FIgura 21.43 Um antigo inseto paleoptero, Homolaneura joannae, do Carbonifero Superior, ilustrando dois pares 
de asas funcionais, bem como um par de aletas protoracicas. Essas estao amplamente ligadas e com 
articulagoes como as asas mesotoracicas e metatoracicas de alguns insetos recentes. Antes do desenvolvimento 
de asas completamente funcionais, expansoes alares moveis e articuladas nos tres segmentos toracicos podem 
ter servido para a termorregulagao e, finalmente, permitiram a evolugao de expansoes alares grandes o suficiente 
para sustentar o voo. 

As propriedades adaptativas dos insetos foram enfatizadas durante todo este capitulo. Os caminhos e os intervalos de 
variagao, ambos estrutural e fisiologicamente, tern sido inacreditavelmente variados. Seja em relagao a area de habitat, 
adaptagoes para alimentagao, meios de loeomogao, reprodugao, ou ao modo geral de vida, as eonquistas adaptativas dos 
insetos sao verdadeiramente notaveis. 

J Resumo _ 

Os membros do subfilo Hexapoda temapendices unirremes e umpar de antenas, umpar de mandibulas e dois pares de maxilas 
na eabega. Os tagmas sao eabega, torax e abdome. Os hexapodes apresentam tres pares de pernas toraeieas artieuladas. Ha 
duas classes: Entognatha e Insecta. Entognatha contemtres ordens de animais minusculos comumente habitantes de solo. 

Insecta e a maior classe do maior filo do mundo. Os insetos tempegas bucais cujas bases estao fora da capsula cefalica. 

O sucesso evolutivo dos insetos nos habitats terrestres e amplamente explicado por caracteristicas como as asas 
(presentes na maioria), sua cuticula a prova d’agua e outros mecanismos para minimizar a perda de agua e a habilidade de 
tomarem-se dormentes durante as condigoes adversas. 










A maioria dos insetos apresenta dois pares de asas no torax, embora alguns tenham um par, e alguns sejam, primitiva ou 
secundariamente, apteros. Os movimentos das asas de alguns insetos sao eontrolados por uma musculatura de voo direta, que 
se insere diretamente na base das asas no torax, enquanto outros apresentam museulatura de voo indireta, que move as asas 
mudando a forma do torax. Cada contra 9 ao dos musculos sineronicos de voo requer um impulso nervoso, enquanto os 
museulos assineronieos de voo eontraem-se muitas vezes para cada impulso nervoso. 

Os habitos alimentares variam bastante entre os insetos, e existe uma enorme variedade de especializa^oes das pe 9 as 
bucais que refletem o tipo particular de habito alimentar de um dado inseto. Os insetos respiram atraves de um sistema 
traqueal, que e um sistema de tubos que se abrempor espiraculos no torax e no abdome. Os orgaos excretores sao os tiibulos 
de Malpighi que flutuam livremente na hemocele. 

Os sexos dos insetos sao separados, e a fertiliza 9 ao e geralmente interna. Quase todos os insetos passam por uma 
metamorfose durante seu desenvolvimento. Na metamorfose hemimetabola (gradual), os instares juvenis sao denominados 
ninfas, e os adultos emergemna ultima muda da fase de ninfa. Na metamorfose holometabola (completa), a ultima muda larval 
da origem a um estagio que nao se alimenta (pupa). Umadulto alado emerge da ultima muda, feita pela pupa. Os dois tipos de 
metamorfose sao eontrolados por hormonios. 

Os insetos sao importantes para o bem-estar do ser humano, particularmente porque polinizam alimentos vegetais e 
forrageiam planta 96 es, controlam popula 96 es de outros insetos daninhos por meio da preda 9 ao ou parasitismo e servem como 
alimento para outros animais. A entomologia forense faz uso da sucessao de insetos cm corpos mortos para estimar a hora da 
morte. Muitos insetos sao danosos aos interesses humanos porque infligem grande dano a culturas, alimentos, florestas, 
vestuario e propriedades, e muitos sao vetores de importantes doen 9 as que afetamos seres humanos e os animais domesticos. 

Os hexapodes estao unidos aos crustaceos no clado Pancrustacea. Os entognatos formam ou se incluem no taxon-irmao 
dos insetos. Eles - assim como alguns insetos - sao apteros. O abdome dos insetos nao apresenta pemas, as quais estao 
confmadas a cada um dos tres segmentos toracicos. As asas dos insetos alados ancestrais podem ser derivadas de branquias 
externas de ninfas ou adultos aquaticos, e pode ter existido um estagio no qual expansoes dos tergitos (ou pro-asas), 
articuladas ounao, servirampara aumentar a eficiencia da termorregula 9 ao comportamental ate que fosse atingido umtamanho 
que formasse aero folios eficientes para asas verdadeiramente funcionais. 

A diversidade adaptativa e os numeros de especies e individuos eminsecta sao enormes. 

I Ouestoes de revisao_ 

1. Quais as caracteristicas que distinguem os hexapodes de todos os outros artropodes? 

2. Como os insetos se distinguem dos outros hexapodes? 

3. Explique por que a musculatura indireta de voo pode bater muito mais rapidamente que a direta. 

4. Como os insetos se locomovem? 

5. Quais sao as partes principais do trato digestivo dos insetos e quais as fun 96 es de cada parte? 

6 . Descreva tres tipos diferentes de pe 9 as bucais encontradas nos insetos, e diga como sao adaptadas para a alimenta 9 ao 
com diferentes tipos de alimento. 

7. Descreva o sistema traqueal de um inseto tipico e explique por que consegue funcionar eficientemente sem pigmentos 
para transportar oxigenio na hemolinfa. Por que um sistema traqueal nao seria adequado a seres humanos? 

8 . Descreva o sistema excretor unico que ocorre em insetos. Como o acido urico e formado? 

9. Descreva os receptores sensoriais que os insetos utilizampara os varios estimulos. 

10. Explique a diferen 9 a entre a metamorfose holometabola e a hemimetabola nos insetos, incluindo os estagios que ocorrem 
em cada uma. 

11. Descreva o controle hormonal da metamorfose nos insetos, incluindo a a 9 ao de cada hormonio e onde cada um e 
produzido. 

12. O que e diapausa e qual e seu valor adaptativo? 

13. Descreva sucintamente tres caracteristicas dos insetos para evitar preda 9 ao. 

14. Descreva e de umexemplo de cada uma das quatro maneiras pelas quais os insetos se comunicamuns com os outros. 

15. Quais sao as castas encontradas entre as abelhas e entre os cupins, e quais as fun 96 es de cada uma? 



16. Quais sao os mecanismos de determina^ao de castas nas abelhas e nos cupins? 

17. O que e trofalaxis? Que fun 9 ao( 6 es) exerce nos cupins? 

18. De 0 nome de varias formas pelas quais os insetos sao benefieos aos seres humanos e varias formas pelas quais sao 
danosos. 

19. De que maneiras os insetos daninhos podemser eontrolados? O que e eontrole integrado de pragas? 

20. Quais sao as caraeteristicas mais provaveis do ancestral eomum mais recente dos insetos? Que linhagens prineipais 
deseendem desse aneestral? 

21. Qual e o eenario plausivel para a evolu^ao das asas e do voo nos insetos? 

Para aprofimdar seu raciocinio. Sob quais eireunstaneias a sele 9 ao natural favoreeeria a posse de um eielo de vida 
holometabolo em vez de um eielo de vida ametabolo ou hemimetabolo? Fa 9 a considera 96 es sobre a disponibilidade de 
alimento, partes espeeializadas do corpo e a eapaeidade de dispersao na sua resposta. 

I Referencias selecionadas_ 

Arnett, R. H., Jr., and M. C. Thomas, eds. 2000. American beetles, vol. 1. Boea Raton, Florida, CRC Press. 

Arnett, R. H., Jr., M. C. Thomas, P. E. Skelley, and J. H. Franks, eds. 2002. American beetles, vol. 2. Polyphaga; 
Searabaeoidea through Cureulionoidea. Boea Raton, Florida, CRC Press. Esses dois volumes apresentam importantes 
detalhes recentes sobre as famllias de besouros americanos; a segunda edigdo do volume 1 (2001) traz acrescimos e 
corregdes. 

Beekage, N. E. 1997. The parasitie wasp’s secret weapon. Sei. Am. 277:82-87 (Nov.). Essa vespa parasitoide carrega um 
virus que invade o inseto hospedeiro quando a vespa pousa nos seus ovos, paralisando o hospedeiro. 

Berenbaum, M. R. 1995. Bugs in the system Reading, Massaehusetts, Addison-Wesley Publishing Company. Como os insetos 
afetam os humanos. Bem-escrito para um amplo publico; altamente recomendado. 

Douglas, M. M. 1981. Thermoregulatory significanee of thoracic lobes in the evolution of insect wings. Science 211:84-86. A 
evolugdo de asas tordcicas fortemente presas pode ter aumentado o excesso de temperatura corporal em insetos 
primitivos sem asas em 55% acima daquelas formas sem asas. A expansdo subsequente das asas para a 
termorregulagdo ambiental pode ter fornecido a etapa morfologica necessdria para a evolugdo de asas funcionais. 

Downs, A. M. R., K. A. Stafford, and G. C. Coles. 1999. Head lice; Prevalenee in sehoolehildren and insecticide resistanee. 
Parasitol. Today 15:1-4. Esse relatorio aborda principalmente a Inglaterra, mas piolhos sao os parasitas mais comuns 
entre as criangas em idade escolar na America. 

Engel, M. S., and D. A. Grimaldi. 2004. New light shed on the oldest inseet. Nature 427:627-630. Mandibulas fosseis do 
periodo Siluriano indicam que os insetos e os hexdpodes entognatha evoluiram por volta desse periodo. 

Eoret, S., R. Kueharski, M. Pellegrini, S. Peng, S. E. Jacobsen, G. E. Robinson, and R. Maleszka. 2012. DNA methylation 
dynamies, metabolic fluxes, gene splieing, and alternative phenotypes in honey bees. PNAS 109:4968-4973. Uma 
andlise do papel da geleia real na determinagdo do fenotipo da abelha rainha. 

Glenner, H., P. P. Thomsen, M. B. Hebsgaard, M. Y Sorensen, and E. Willerslev. 2006. The origin of inseets. Scienee 
314:1883-1884. A origem dos insetos como crustdeeos terrestres explica um aspecto enigmdtico do registro fossil. 

Gullan, P. J., and P. S. Cranston. 2005. The inseets; an outline of entomology, ed. 3. Malden, Massaehusetts, Blaekwell 
Publishing. Um texto fdcil de usar para entomologia geral com boas figuras, filogenias modernas e dados sobre 
biogeografia. 

Hayashi, A. M. 1999. Attack of the fire ants. Sci. Am 280:26, 28 (Peb.). Formigas invadiram os Galapagos, a Melanesia e a 
Africa Ocidental, onde podem estar cegando elefantes e afetando o ecossistema. 

Heinrieh, B., and H. Eseh. 1994. Thermoregulation in bees. Am Sei. 82:164-170. Adaptagoes comportamentais e fisioldgicas 
para elevar ou reduzir a temperatura corporal permitem as abelhas sobreviverem em uma gama surpreendentemente 
ampla de temperaturas ambientais. 

Holldobler, B. H., and E. O. Wilson. 1990. The ants. Cambridge, Massaehusetts, Harvard University Press. A historia 
fascinante da orginagdo social das formigas. 

Johnson, N. F, and C. Triplehom. 2005. Borror and DeEong’s introduction to the study of inseets, ed. 7. Belmont, California, 



Brooks/Cole Publishing Company. Um texto de referenda para o estudo dos insetos; os cddigos estdo incluidos, mas 
alguns requerem conhecimento especializado das caracteristicas morfologicas. Consulte Arnett e Thomas para 
cddigos das familias de besouros americanas. 

Kingsolver, J. G., and M. A. R. Koehl. 1985. Aerodynamics, thermoregulation, and the evolution of insect wings: differential 
scaling and evolutionary change. Evolution 39(3):488-504. Este trabalho fornece uma hipotese termorregulatoria 
proposta por Douglas, mostrando que as asas tanto abordam o beneficio maxima para regulagdo da temperatura 
como tambem alcangam o tamanho minima necessdrio para voo livre ou de padrdo vibratorio. 

Kukalova-Peck, J. 1978. Origin and evolution of insect wings and their relation to metamorphosis, as documented by the fossil 
record. Journal of Morphology 156:53-126. Uma andlise completa da evidencia paleontologica dos insetos paleopteros 
e uma nova andlise dos estdgios que podem levar a evolugdo das asas e a metamorfose dos insetos. 

Levine, M. 2002. How insects lose their limbs. Nature 415:848-849. Um produto do gene Hox no abdome dos insetos inibe a 
agdo de outro produto do gene que e necessdrio para formagdo do membra. 

Milius, S. 2007. Not-so-elementary bee mystery. Science News 172:56. Um breve resumo da pesquisa sabre a desordem do 
colapso da coldnia de abelhas. 

Raff, R. A. 1996. The shape of life: genes, development, and the evolution of animal form Chicago, University of Chicago 
Press. Inclui um otimo conteudo sobre como as asas dos insetos podem ter evoluido. 

Regier, J. C., J. W. Shultz, and R. E. Kambic. 2005. Pancrustacean phytogeny: hexapods are terrestrial crustaceans and 
maxillopods are not monophyletic. Proc. R. Soc. Lond. Ser. B. 272:395-401. Os hexdpodes estdo estreitamente 
relacionados aos Branchiopoda, Cephalocarida e Remipedia. 

Topoff, H. 1990. Slave-making ants. Am Sci. 78:520-528. Um tipo impressionante de parasitismo social no qual 
determinadas especies de formigas atacam as colonias de especies relacionadas, raptam suas pupas e as exploram 
para que fagam todo o trabalho na coldnia do hospedeiro. 

Westneat, M. W., O. Betz, R. W. Blob, K. Eezzaa, W. J. Cooper, and W. Lee. 2003. Tracheal respiration in insects visualized 
with synchrotron X-ray imaging. Science 299:558-560. A traqueia comprime-se ativamente, exalando ar, mas se 
expande passivamente. 

Whiting, R. 2004. Phylogenetic relationships and evolution of insects, pp. 330-344. In J. Cracraft and M. J. Donoghue, eds.. 
Assembling the tree of life. New York, Oxford University Press. Uma discussdo detalhada sobre a hipotese atual para a 
evolugdo dos insetos, incluindo a sugestdo de que os hexdpodes entognatha ndo formam um grupo monofiletico, ao 
contrdrio das formas ectognatha. 



' Galant, R. and S.B. Carroll. 2002. Evolution of a transcriptional repression domain in an inseet Hox protein. Nature 
415:910-913. 

^ Ronshaugen, M., N. MeGinnis, and W. MeGinnis. 2002. Hox protein mutation and maeroevolution of the inseet body plan. 
Nature 415:914-917. 



CAPITU 




Quetognatos, Equinodermos e Hemicordados 


Urn agrupamento de estrelas-do-mar {Pisaster ochraceus) acima da linha da agua na mare baixa. 

• FILO CHAETOGNATHA 

• FILO XENOTURBELLIDA 

• CLADO AMBULACRARIA 

° File Echinodermata 
° File Hemichordata 


Chaetognath^ 
Xenoturbellida 
, Echinodermata 
. Hemichordatai 



















Um design intrigante para o zooiogo 

Libbie Hyman, uma notavel zoologa americana, uma vez referiu-se aos equinodermos como um “grupo nobre especialmente 
desenhado para intrigar o zoologo”. Com uma combina 9 ao de caracterlsticas que deleitariam o mais avido leitor de fic^ao 
cientlfica, os equinodermos parecem confirmar a observa 9 ao de Lorde Byron de que 
E estranho - mas verdadeiro; 
pois a verdade e sempre estranha; 

Mais estranha que a ficgdo. 

A despeito do valor adaptativo da bilateralidade para os animals de vida livre e dos meritos da simetria radial para os 
animals sesseis, os equinodermos confundem as regras ao tornarem-se de vida livre , mas radiais. Nao ha duvida de que eles 
evoluiramde um ancestral bilateral, pois suas larvas sao bilaterais. Eles sofremuma metamorfose bizarra: transformam-se em 
umadulto radial emque ha uma reorienta 9 ao em90° no eixo corporal. 

Um compartimento do celoma foi transformado nos equinodermos em um sistema vasculoaquoso que usa a pressao 
hidraulica para operar uma multitude de diminutos pes tubulares, usados para obter alimento e se locomover. Os ossiculos 
dermicos podem se fundir para prover o equinodermo com uma armadura ou ser reduzidos a corpos microscopicos. Muitos 
equinodermos tern miniaturas de pin 9 as mandibulares (as pedicelarias) espalhadas na superficie do corpo, frequentemente 
pedunculadas e, as vezes, equipadas comglandulas de veneno. 

Tal constela 9 ao de caracterlsticas e unica no reino animal. A despeito da grande quantidade de pesquisa devotada a eles, 
estamos ainda longe de compreender muitos dos aspectos da biologia dos equinodermos. Mesmo a posi 9 ao do eixo corporal 
anteroposterior, uma caracteristica tao obvia na maioria dos outros animals, foi diflcil de discernir nos equinodermos. 

s metazoarios triploblasticos sao divididos em dois grandes dados: Protostomia e Deuterostomia. Os dados sao 
caracterizados por uma combina 9 ao de caraderes morfologicos e moleculares, com conjuntos de caraderisticas 
morfologicas observaveis ja no inido do desenvolvimento. Os caraderes dassicos relativos ao desenvolvimento assodados 
aos protostomios sao divagem espiral ou em mosaico; forma 9 ao da boca a partir do blastoporo embrionario (protostomia); e 
a forma 9 ao de um celoma por esquizocelia, quando presente (ver Capitulo 8). As caracterlsticas dassicas do desenvolvimento 
deuterostomio sao divagem regulativa radial; forma 9 ao da boca a partir de uma segunda abertura (deuterostomia); e forma 9 ao 
do celoma por enterocelia (ver Capitulo 8). Todos os deuterostomios sao celomados, exceto Xenoturbella. 

Os membros de alguns filos apresentam todos os caracteres de desenvolvimento emcada conjunto: anelideos e moluscos 
marinhos sao protostomios dassicos, e equinodermos sao deuterostomios dassicos. Contudo, leitores dos capitulos 
precedentes predsamestar atentos para o fato de que alguns taxons, como os problematicos lofoforados, nao mostramtodas as 
caracterlsticas de protostomios. 

Apesar do progresso feito emtra 9 ar a evolu 9 ao dos animals, ha alguns filos cujos pianos corporals parecem representar 
uma estrategia de “misturar e combinar”; eles tern tanto caraderisticas dos protostomios como dos deuterostomios. Os 
lofoforados ja forammendonados, e agora induimos outro filo, Chaetognatha, cuja posi 9 ao evolutiva temsido muito debatida. 
Os quetognatos sao predadores marinhos pelagicos comumente chamados de “vermes-seta”. Eles sao um grupo anscestral, 
com representantes entre os fosseis de Burgess Shale, portanto com mais de 500 milhoes de anos. As formas fosseis sao 
notavelmente similares as formas modernas no que se refere a aparenda externa. Esse filo fasdnante tern sido colocado em 
Deuterostomia, em Protostomia, e ate fora desses dois grupos. 

Nos consideramos Chaetognatha como um grupo externo aos dados dos protostomios e deuterostomios (ver dadograma 
na contracapa e na Eigura 22.1), na dependenda de novos estudos. Os quetognatos sao discutidos neste capitulo, seguidos 
pelos tres filos deuterostomios, Xenoturbellida, Echinodermata e Hemichordata. Os dois ultimos sao agora considerados 
taxons-irmaos no dado Ambulacraria (Eigura 22.1). 
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Figura22.1 Cladograma mostrando relagoes hipoteticas entre os filos deuterostomios. Baseado nessa hipotese, 
0 deuterostomio ancestral era uma forma bentonica marinha, com fendas branquiais, possivelmente similar a 
Enteropneusta. As fendas branquiais aparentemente estavam presentes no ramo dos equinodermos, mas foram 
perdidas nos equinodermos modernos. Embora essa relagao seja amplamente aceita nos dias de hoje, alguns 
autores preferem a hipotese alternativa segundo a qual hemicordados e cordados formam urn dado, baseado no 
compartilhamento de fendas branquiais e tube nervoso dorsal oco. 

FILO CHAETOGNATHA 


Um nome comum para os quetognatos e “vermes-seta”. Eles sao todos animais marinhos, e a maior parte deles e altamente 
especializada para a vida no plancton. O nome Chaetognatha (Gr. chaite, cabelo solto longo, + gnathos, mandlbula) refere-se 
as cerdas curvas sobre cada lado da boca. O grupo nao e grande, conhecendo-se apenas cerca de 100 especies. Seus corpos 
pequenos e retillneos lembram miniaturas de torpedos ou dardos, variando de menos de 1 a cerca de 12 cmde comprimento 
(Figura 22.2). 

Com excegao de Spadella (Gr. spadix, fronde de palmeira, + ella, sufixo diminutivo), um genero bentonico, e umas 
poucas especies que vivem proximo ao leito do mar profundo, os quetognatos sao todos adaptados a vida planctonica. 
Geralmente, eles nadam para a superficie a noite e retornam para o fundo de dia. Grande parte do tempo, eles afundam 
passivamente, mas podem arrancar velozmente para frente, usando a nadadeira caudal e musculos longitudinals - um fator que, 
sem duvida, contribui para o seu sucesso como predadores planctonicos. As nadadeiras horizontals margeando o bonco 
servembasicamente como estabilizadores e sao usadas na flutuagao mais que na natagao ativa. 




















FORMA E FUNgAO 


Os quetognatos nao sao segmentados, e seu corpo diferencia-se emcabe 9 a, tronco e cauda p 6 s-anal (Figura 22. 2A). Abaixo da 
cabe^a, ha uma grande depressao, o vestibulo, que leva a boca. O vestlbulo tern dentes e e flanqueado em ambos os lados por 
espinhos quitinosos eurvos, usados para agarrar a presa. Urn par de olhos localiza-se dorsalmente. Urn capuz peculiar formado 
a partir de uma dobra do pesco 90 pode ser distendido para frente cobrindo a cabe 9 a e os espinhos. Ao capturar a presa, o 
quetognato retrai o capuz; os dentes e os espinhos de captura afastam-se e rapidamente se fechara Os quetognatos sao 
predadores vorazes, alimentando-se de animais planctonicos, especialmente copepodes, mas incluemuma variedade de outros 
crustaceos planctonicos, pequenos peixes e mesmo outros quetognatos (Figura 22.2B). Quando abundantes, como costuma 
acontecer, eles podem ter um impacto ecologrco consideravel. Muitas especies sao altamente moveis e quase transparentes. 


caracteristicas provavelmente de valor adaptativo a sua condi 9 ao de predadores planctonicos. 

arva 


Boca 


Ganglio 

ventral 


Intestino 


Ovario 


Oviduto--...^ 
Anus 
Testiculos 

Vesfcula 
seminal 



Nadadeira 

caudal 


Figura 22.2 Verme-seta. A. Estrutura interna de Sagitta. B. Micrografia eletronica de varredura de um quetognato 
jovem, Flaccisagitta hexaptera (35 mm de comprimento), comendo uma larva de peixe. 

Uma fina cuticula reveste o corpo, e a epiderme e uniestratificada, exceto lateralmente, onde e estratificada e forma uma 
camada espessa. Os quetognatos sao os unicos invertebrados com epiderme estratificada. 

Os quetognatos temum aparelho digestivo completo e celoma bem desenvolvido. O celoma e usado como um esqueleto 
hidrostatico. Ha umsistema nervoso comumanel nervoso que conecta o ganglio cerebral acima do esofago a varios ganglios 
laterals e a um grande ganglio ventral. Os orgaos sensoriais incluem olhos, cerdas sensoriais e, possivelmente, uma al 9 a 
ciliada em forma de U peculiar, que se estende sobre o pesco 90 a partir da parte posterior da cabe 9 a. A fun 9 ao exata dessa 
al 9 a permanece desconhecida, mas ela pode detectar vibra 96 es ou correntes de agua, ou pode ser quimiossensorial. Os 
quetognatos usam vibra 96 es das cerdas sensoriais para detectar a presa. Nao ha sistemas respiratorios nem excretores, e tais 
processos acontecemapenas por difusao. Umsistema hemal frouxamente organizado foi descrito. 

Os quetognatos sao hermafroditas com autofecunda 9 ao ou fecunda 9 ao reciproca. Os ovos de Sagitta (L. seta) tern uma 
cobertura gelatinosa e sao planctonicos. Os ovos de outros quetognatos podem ser liberados para afundar ate o substrate 
durante seu desenvolvimento, anexados a objetos estacionarios, ou presos a superficie do corpo parietal, sendo dessa forma 
carregados enquanto se desenvolvem. O desenvolvimento e direto, sem metamorfose. 

















A embriogenese de quetognato sugere afinidades deuterostomias. Aboca nao se origina a partir do bastoporo, e o celoma 
se desenvolve por enterocelia. Contudo, a exata natureza da forma^ao do celoma continua discutlvel. Alguns autores 
consideram a forma 9 ao embrionaria do celoma como sendo claramente enterocelica; outros argumentam que ela difere daquela 
dos deuterostomios tlpicos porque seu celoma e formado por uma extensao para tras a partir do arquentero, em vez de 
produzir sacos celomicos pintados. Nao ha peritonio verdadeiro revestindo o celoma. 

Os quetognatos foram descritos como tendo um celoma tripartido, como aquele presente nos integrantes de Ambulacraria, 
mas aparentemente a terceira parte do celoma e meramente uma parti^ao entre as gonadas masculinas e femininas nesses 
hermafroditas. 

As descri^oes antigas da clivagem de Chaetognatha referem-se a ela como radial, completa e igual, mas estudos mais 
recentes contestam tal descri 9 ao, sugerindo, ao contrario, que os pianos de clivagem em embrioes na fase de quatro celulas 
sao semelhantes aqueles de crustaceos e nematodeos (ver Capltulo 8 para uma discussao sobre clivagem). 

Os quetognatos e os nematodeos nao tern musculos circulares e temumarranjo semelhante de musculos longitudinals. 
Algumas filogenias baseadas em sequencias de nucleotldios colocam os quetognatos em Ecdysozoa, mas nao ha evidencias de 
que a fina cutlcula sofra mudas. 

Um estudo filogenetico usando genes Hox como caracteres sugeriu que os quetognatos derivaram da linhagem dos 
metazoarios antes da separa 9 ao do dado protostomio/deuterostomio. Algumas filogenias colocam os quetognatos dentre os 
protostomios como o taxon-irmao de todos os outros membros do grupo. As caracterlsticas dos protostomios apresentadas nos 
animals addtos incluem um cordao nervoso ventral. Os caracteres dos adultos e os dados de sequencias de nucleotldios 
contrap 6 em-se com dados de desenvolvimento, de modo que a posi 9 ao evolutiva dos quetognatos permanece incerta. 

FILO XENOTURBELLIDA 

E surpreendente que um filo deuterostomio possa ser proposto nos dias de hoje, porque todos os outros tern um extenso 
registro fossil e estao muito bem estudados. Os animals ciliados, vermiformes e amarelados desse filo foram primeiramente 
descritos em 1949, mas foi demorado posiciona-los taxonomicamente. Eles ja foram colocados dentre os platelmintos 
turbelarios (dai o nome) bem como emMollusca. 

Xenoturbellida contem um unico genero, Xenoturbella, com duas especies: Xenoturbella bocki e X. westbladi. Os 
animals alcan 9 amcomprimentos de 3 erne larguras proximas de 0,5 cm, e vivemna lama do Mar do Norte. Eles se alimentam 
de bivalves e sens ovos. 

O corpo tern poucas caracterlsticas morfologicas, mas dois sulcos sao visiveis extemamente; um e anelar, na metade do 
corpo, e 0 segundo situa-se lateralmente. Os sulcos podem ter fun 9 ao sensorial porque revestem espessamentos da rede 
nervosa difusa. O corpo nao e cefalizado. Aboca abre-se no meio da superficie ventral achatada; ela leva a umtrato digestivo 
de fundo cego. Ha quatro camadas de tecido, incluindo uma camada muscular com musculos longitudinals, circulares e radiais. 
Ealtam gonadas estruturadas, mas ocorre reprodu 9 ao sexuada. As descri 96 es de gametas e larvas podem esclarecer as 
rela 96 es entre Xenoturbella e os outros deuterostomios. 

Esse animal pertence aos Deuterostomia? Estudos sobre os genes mitocondriais e a ordem do gene afirmam que sim, mas, 
em algumas filogenias moleculares, os platelmintos acelomados e o filo Xenoturbellida formam um clado. Em alguns casos, 
esse clado e colocado na base dos Bilateria e, em outros, o clado inteiro e colocado nos deuterostomios. A coloca 9 ao dos 
Xenoturbella como taxon-irmao de Ambulacraria (ver adiante) baseia-se na presen 9 a compartilhada de estruturas ciliadas 
incomuns e sistema nervoso difuso. Se essa posi 9 ao for sustentada por estudos futuros, precisamos assumir que muitas 
caracterlsticas ancestrais foramperdidas emXenoturbella. 

CLADO AMBULACRARIA 

Ambulacraria e um superfilo que contem dois filos deuterostomios: Echinodermata e Hemichordata (Eigura 22.1). Os 
equinodermos, incluindo as estrelas-do-mar, ofiuroides e pepinos-do-mar, sao animals familiares a muitas pessoas, mas os 
hemicordados, incluindo enteropneustos e pterobranquios, sao muito menos familiares. Alem dos caracteres deuterostomios 
classicos, os membros de Ambulacraria compartilham celoma dividido em tres partes (tripartido), formas larvais similares e 
umcomplexo axial (um metanelfidio altamente especializado). 

FILO ECHINODERMATA 


Os equinodermos sao formas marinhas e incluem as estrelas-do-mar, ofiuroides, ouri 90 s-do-mar, pepinos-do-mar e os Hrios- 
do-mar. Eles representam um grupo bizarro bastante distinto dos demais animais. O nome Echinodermata (E. echinatus, 
espinhoso, + Gr. derma, pele, + ata, caracterizado por) e derivado da presen^a de espinhos ou protuberancias extemos. Todos 
os membros do filo tern um endoesqueleto calcario na forma de placas ou representado por diminutos ossiculos. 

As caracteristicas mais evidentes dos equinodermos sao (1) endoesqueleto espinhoso em placas, (2) sistema 
hidrovascular, (3) pedicelarias, (4) branquias dermicas e (5) simetria pentarradial basica nos adultos. Nenhum outro grupo, 
comtal sistema de orgaos complexo, tern simetria radial. 

Os equinodermos sao um grupo antigo de animais conhecidos desde o periodo Cambriano. A descoberta recente dos 
equinodermos adultos bilateralmente simetricos a partir da metade do inicio do Cambriano (Europa) indica que a simetria 
pentarradial e derivada. Os biologos ha muito assumiram um ancestral bilateral devido as larvas dos equinodermos serem 
bilateralmente simetricas, apesar da ausencia de evidencias. As formas bilaterais antigas recentemente descobertas eram 
saprofitos bentonicos. A maioria dos fosseis dos equinodermos era de formas fixas (sesseis) com simetria radial. Assim, o 
piano corporal dos equinodermos atuais parece ter sido derivado daquele que era fixo ao fundo do mar, tinha simetria radial e 
sulcos radiais (ambulacros) para a coleta de alimento e uma superftcie oral voltada para cima. Os equinodermos fixos 
provavelmente foramuma vez dominantes, mas somente cerca de 80 especies, todas da classe Crinoidea, ainda vivem(Figura 
22.3). Estranhamente, as condi^oes tern favorecido a sobrevivencia de sens descendentes de vida livre, embora ainda sejam 
bem radiais e dentre eles estejam alguns dos mais abundantes animais marinhos. Contudo, na exce 9 ao que confirma a regra 
(que a bilateralidade e adaptativa para animais de vida livre), ao menos tres grupos de equinodermos (pepinos-do-mar e dois 
grupos de ouri 90 s-do-mar) evoluiram secundariamente uma organiza 9 ao bilateral superficial (embora permane 9 a neles a 
organiza 9 ao pentarradial do esqueleto e da maior parte dos sistemas de orgaos). 

A maior parte dos equinodermos nao osmorregula (ver Capitulo 30), e, assim, raramente se aventuram para dentro de 
aguas salobras. Eles ocorrem em todos os oceanos do mundo e em todas as profundidades, desde a regiao entremares ate a 
regiao abissal. Frequentemente, os animais mais comuns no mar profundo sao equinodermos. A especie mais abundante 
encontrada na fossa das Filipinas (10.540 m) era um pepino-do-mar. Os equinodermos sao praticamente todos habitantes do 
fundo, embora haja poucas especies pelagicas. 

Nenhum equinodermo e parasito, mas alguns sao comensais. Por outro lado, uma ampla variedade de outros animais vive 
dentro ou sobre equinodermos, incluindo algas, protozoarios, ctenoforos, turbelarios, cirripedios, copepodes, decapodes, 
gastropodes, bivalves, poliquetas e peixes comensais ou parasites e outros equinodermos. 
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Figura 22.3 Cladograma mostrando as relagoes hipoteticas entre grupos de equinodermos. Os extintos 
Homalozoa (carpoides), que nao tinham simetria radial, mas eram dotados de placas endoesqueleticas 
estereomicas, representam uma primeira divisao a partir do ancestral equinodermo. Os extintos helicoplacoides 


tinham tres sulcos ambulacrais que davam voltas no corpo em espiral, e parecem ser o grupo-irmao dos 
equinodermos modernos. A evolugao da simetria pentarradial foi uma adaptagao ao modo de vida sessil e e uma 
sinapomorfia dos equinodermos modernos. O cladograma apresentado aqui mostra os ofiuroides como tendo se 
originado separadamente dos asteroides, apos a evolugao dos sulcos ambulacrais fechados; a possessao de 
cinco bragos teria se originado independentemente nesses grupos. Em urn cenario alternativo, tambem bem 
apoiado, Asteroidea e Ophiuroidea sao unidos em urn dado, com os cinco bragos sendo uma sinapomorfia e a 
evolugao independente dos sulcos ambulacrais fechados em ofiuroides e no ancestral comum dos equinoides e 


holoturoides. 


Os asteroides, ou estrelas-do-mar (Figura 22.4), sao geralmente eneontrados sobre superfieies duras, roehosas, mas 
numerosas espeeies vivemna areia ou em substrates moles. Algumas especies eomem partieulas, mas muitas sao predadoras, 
alimentando-se partieularmente de presas sesseis ou sedentarias, visto que o desloeamento das estrelas-do-mar e 
relativamente lento. 


Os ofiuroides - estrelas quebradigas ou estrelas-serpentes (Figuras 22.14 e 22.17) - sao de longe os mais ativos dentre 
os equinodermos; movem-se eontoreendo sens bragos musculares artieulados, em vez de caminhar com pes tubulares. Umas 
poucas especies foram relatadas como sendo capazes de nadar e outras de cavar. Podempastar, comer carniga e/ou depositos, 
filtrar a agua ou ainda ser predadoras. Algumas sao comensais de grandes esponjas, em cujos canals aquiferos podem viver 















emgrandes numeros. 

Os holoturoides ou pepinos-do-mar (Figura 22.24) sao amplamente prevalentes em todos os mares. Muitos habitam 
fundos arenosos ou ricos em materia organiea, onde se eseondera Comparados com outros equinodermos, os holoturoides sao 
bastante alongados no eixo oral-aboral. Eles fleam com esse eixo orientado mais ou menos paralelamente ao substrata, 
deitados sobre um dos lados. A maior parte deles e comedora de suspensoes ou de deposito. 

Os equinoides, ou ouri^os-do-mar (Figura 22.18), estao adaptados a viver sobre o fundo do mar e sempre tern sua 
superflcie oral emcontato como substrata. Os ouri^os regulares, que sao radialmente simetricos, alimentam-se principalmente 
de algas ou detritos, enquanto os irregulares, que sao secundariamente bilaterais, comem particulas pequenas. Os ouri^os 
“regulares” preferem substrates duros; ja as bolachas-da-praia e os ouri^os Spatangoida (ouri 9 os “irregulares”) sao 
geralmente encontrados na areia. 


Os crinoides (Figura 22.29) distendem seus bravos para fora e para cima como petalas de uma flor, e alimentam-se de 
plancton e particulas em suspensao. A maioria das especies vivas passa a maior parte do tempo no substrata, presas por 
apendices aborais chamados de cirros. 



Figura 22.4 Algumas estrelas-do-mar (classe Asteroidea) do Pacifico. A. Culcita navaeguineae preda polipos de 
corals e tambem come outros pequenos organismos e detritos. B. Choriaster granulatus vasculha por animals 
mortos em recifes de areas rasas do Pacifico. C. Tosia queenslandensis do Sistema da Grande Barreira de 
Corals pasta organismos incrustantes. D. Acanthaster planci e um importante predador de corals (ver adiante). 

Devido ao aspecto espinhoso de sua estrutura, os equinodermos nao sao frequentemente comidos por outros animais - 
exceto outros equinodermos (estrelas-do-mar). Alguns peixes tern dentes fortes e outras adapta 96 es que os capacitama predar 
equinodermos. Uns poucos mamiferos, como as lontras marinhas, alimentam-se de ouri 90 s. Ao redor do mundo, os humanos 
apreciam gonadas de ouri 90 s-do-mar, cruas ou assadas sobre metades da carapa 9 a. A trepang, a parede do corpo cozida e 
rica em proteinas de certas especies grandes de pepinos-do-mar, e uma especialidade em muitos paises do leste asiatico. 
Infelizmente, a pesca intensiva dos pepinos, frequentemente ilegal, tern diminuido suas popula 96 es em muitas areas tropicais. 
No entanto, metodos de aquacultura estao sendo desenvolvidos e a cria 9 ao de pepinos-do-mar tern se tornando cada vez mais 
comum pelo mundo. Ha cria 96 es no Alasca, na Australia, na China, no Japao, nas Filipinas, na Nova Caledonia, na Nova 
Zelandia e no Mexico, bem como em outros lugares. 

As estrelas-do-mar comem uma variedade de moluscos, crustaceos e outros invertebrados. Em algumas areas, elas podem 
desempenhar um importante papel ecologico como um carnivoro de topo em uma comunidade. Seu principal impacto 
economico e sobre ostras e outros bivalves. Uma unica estrela pode comer ate uma duzia deles em um dia. Para limpar os 
bancos de mariscos dessas pragas, cal virgem e as vezes espalhada sobre areas onde elas abundam. A cal danifica a epiderme 
delicada, destruindo as branquias dermicas e, flnalmente, o proprio animal. Infelizmente, outros invertebrados de corpo mole 
sao tambem afetados. Contudo, as ostras permanecem com suas conchas hermeticamente fechadas ate que a cal seja degradada. 


Caracterlsticas dofilo Echinodermata 

• Sistema hidrovascular linico, derivado do celoma, estende-se a partir da superflde do corpo como uma serie de proje^es em forma de tentaculos (podios 
ou pes tubulates), protraldos pelo aumento da pressao sobre o fluido existente dentro deles; abertura para o exterior (madreporito ou hidroporo) 











geralmente presente 

• Vivem em habitats marin h os 

• Taxons devidalivre 

• Corpo sem segmenta^o (nao metamerizado), com simetria pentarradial; corpo arredondado, cilmdrico ou em forma de estrela, com cinco ou mais areas 
radiais, ou ambulacros, alternando-se com areas interambulacrais; cabe^a ausente 

• Corpo triploblastico 

• Celoma ampio, formando a cavidade perivisceral e a cavidade do sistema hidrovascular; celoma do tipo enterocelico; fluido celomico com amebocitos 

• Endoesqueleto de osskulos calcarios dermkos com espinhos ou de espkulas calcarias na derme; coberto com epiderme (ciliada, na maioria); 

pedkelarias (em alguns) 

• Sistema digestive geralmente complete; axial ou convolute; anus ausente em ofiuroides 

• Elementos esqueleticos conectados por ligamentos de tecido colagenoso mutavel sob controle nervoso, ligamentos podem ser travados em uma postura 
rigida ou relaxados para permitir movimento livre a vontade; locomogao por pes tubulares, que se projetam de areas ambulacrais, por movimento de 
espinhos ou dos bravos, os quais se projetam a partir do disco central do corpo 

• Sistema nervoso composto de anel circum-oral e nerves radiais; geralmente duas ou tres redes localizadas em diferentes niveis no corpo, variando em graus 
de desenvolvimento de acordo com o grupo 

• Sem cerebro; poucos orgaos sensoriais especializados; sistema sensorial de receptores quimicos e tateis, pes ambulacrais, tentaculos terminals, 
fotorreceptores e estatocistos 

• Grande capacidade de realizar autotomia e, depois, regenerate de partes perdidas; reproduto assexuada por fragmentato em alguns 

• Sexosseparados (exceto uns poucos hermafroditas) com gonadas grandes, impares em holoturoides, mas multiplas na maioria; ductossimples, sem aparelho 
copulador elaborado nem estruturas sexuais secundarias. Fertilizato geralmente externa; ovos incubados em alguns; desenvolvimento atraves de estagios 
larvais bilaterais livre-nadantes (alguns com desenvolvimento direto); metamorfose para forma adulta ou subadulta radial; clivagem radial e 
desenvolvimento regulative 

• Orgaos excretoresausentes 

• Respirato atraves de papulas, pes tubulares, arvore respiratoria (holoturoides) e bursas (ofiuroides) 

• Sistema circulatorio (sistema hemal) muito reduzido, participando pouco ou nada da circulate, e envolto por extensoes celomaticas (seios periemais); 
circulate principal dosfluidos corporals (fluidos celomicos) por cilios peritoneais 

Os equinodermos tern sido amplamente usados em estudos de desenvolvimento porque sens gametas sao geralmente 
abundantes e faeeis de obter e eriar em laboratorio. Os eientistas podem seguir os estagios embrionarios com grande exatidao. 
Nos sabemos mais a respeito da biologia molecular do desenvolvimento do ouri^o-do-mar do que da maioria de qualquer 
outro sistema embrionario. A partenogenese artificial foi observada pela primeira vez em ovos de ouri 90 -do-mar, quando foi 
descoberto que, por tratar ovos com agua do mar hipertonica ou submete-los a diversos outros estimulos, o desenvolvimento 
acontecia sem esperma. 

Classe Asteroidea 

As estrelas-do-mar ilustram muito bemas caracteristicas basicas da estrutura e fun^ao dos equinodermos. Ha cerca de 1.500 
especies atuais, e sao faeeis de obter. Assim, trataremos delas primeiro e, depois, comentaremos sobre as diferen 9 as 
principais mostradas pelos outros grupos. 

As estrelas-do-mar sao comuns ao longo da linha da costa, onde grandes numeros delas podem agregar-se sobre rochas. 
As vezes elas se seguram de uma forma tao firme ao substrata que sao dificeis de desalojar sem arrebentar alguns pes 
tubulares. Elas tambem vivem em substratos lamosos ou arenosos e entre recifes de coral. Elas sao frequentemente coloridas 
de forma brilhante, com tamanho variando de 1 cm ate quase 1 m em diametro. Asterias (Gr. asteros, uma estrela, ver foto no 
inicio deste capitulo) e um genero comum na costa leste dos ELIA, e e frequentemente estudada em laboratarios de zoologia. 









Pisaster (Gr. pisos, uma ervilha, + asteros, estrela) e comum na costa oeste dos EUA, como e Dermasterias (Gr. dermatos, 
pele, couro, + asteros, estrela). 

Forma ejungao 

Caracteres externos. As estrelas-do-mar tern um disco central que se funde gradualmente eom os bra 90 s, os quais se afilam 
emdire 9 ao a suas extremidades (raios). O eorpo e umtanto quanto aehatado, flexlvel e eoberto com uma epiderme pigmentada 
e ciliada. A boca localiza-se no lado inferior ou oral do centro do disco, circundada por uma membrana peristomial flacida. 
Um ambulacro (L. ambulacrum, caminho eoberto, beco, caminho ladeado por arvores plantadas), ou area ambulacraria, 
percorre a superfieie oral de eada bra 90 desde a boea ate a extremidade do bra 90 . Tipicamente, as estrelas-do-mar tern cinco 
bra 90 S, mas podem ter mais (Figura 22.4D), e ha tantas areas ambulaerais quantos forem os bra 90 S. Existe um sulco 
ambulacral ao longo do meio de cada area ambulacraria, o qual e ladeado por fileiras de pes ambulaerais (Figura 22.5). 
Estes, por sua vez, sao geralmente protegidos por espinhos moveis. Um nervo radial grosso esta presente no eentro de eada 
sulco (Figura 22. 6 C), entre as fileiras de pes. O nervo esta loealizado bem superficialmente, eoberto apenas pela fina 
epiderme. Internamente ao nervo estao uma extensao do eeloma e o eanal radial do sistema hidrovaseular, todos eles externos 
aos ossiculos subjaeentes (Figura 22. 6 C). Em todas as outras classes de equinodermos atuais, exceto crinoides, essas 
estruturas sao cobertas por ossiculos ou outros tecidos dermicos; assim, sulcos ambulaerais em asteroides e crinoides sao 
ditos abertos, e aqueles dos outros grupos sao eonsiderados fechados. 

A superfieie aboral e geralmente rugosa e espinhosa, embora os espinhos de muitas especies sejam achatados, de modo 
que a superfieie pare 9 a lisa (Figura 22.4C). Ao redor das bases dos espinhos, posicionam-se grupos de pedicelarias 
diminutas semelhantes a pin 9 as, com minusculas mandibulas movimentadas por musculos (Figura 22.7). Essas mandibulas 
mantem a superfieie do eorpo livre de detritos, protegem as papulas e, as vezes, ajudam na eaptura de alimento. As papulas 
(branquias dermicas) sao proje 96 es fiacidas e delieadas da cavidade celomiea, eobertas apenas eom epiderme e revestidas 
internamente por peritonio; projetam-se para fora atraves de espa 90 s entre os ossieulos e participam da respira 9 ao (Figuras 
22. 6 C e 22. 7F). Ainda na superfieie aboral, ha um anus quase impereeptivel e um madreporito eircular bastante evidente 
(Figura 22. 5A), uma placa ealearia perfurada que leva ao sistema hidrovaseular. 

Endoesqueleto. Abaixo da epiderme das estrelas-do-mar, ha um endoesqueleto mesodermico de pequenas plaeas ealearias, 
ou ossiculos, unidas por teeido conjuntivo. Tal tecido e uma forma incomumde colageno mutavel, chamado tecido conjuntivo 
mutavel, que esta sob controle neurologico. O tecido conjuntivo mutavel pode passar da forma “liquida” para a “solida” 
muito rapidamente, quando estimulado pelo sistema nervoso. Tal caracteristica da aos equinodermos algumas propriedades 
mecanieas unicas, talvez a mais importante habilidade para o animal manter varias posturas sem esfor 90 museular. A partir 
dos ossieulos, projetam-se espinhos e tuberculos que resultamna superfieie espinhosa. Os ossiculos sao penetrados por uma 
malha de espa 90 s, geralmente preenehidos por fibras e eelulas dermicas. Essa estrutura interna retieular e deserita como 
estereoma, e e propria dos equinodermos. 






Figura 22.5 Anatomia externa de asteroide. A. Vista aboral. B. Vista oral. 
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Figure 22.6 A. Anatomia interna de uma estrela-do-mar. B. Sistema hidrovascular. Os podios penetram por entre 
os ossiculos (vesiculas de Poli estao ausentes em Asterias). C. Segao transversal do brago no nivel das 
gonadas, ilustrando os sulcos ambulacrais abertos. 

Os musculos da parede do corpo movem os bragos e podem fechar os sulcos ambulacrais parcialmente ao aproximar suas 
margens. 

Celoma, excregao e respiragao. Compartimentos celomicos de larvas de equinodermos originam varias estruturas nos 
adultos, uma das quais e um espagoso celoma viseeral preenehido por llquido. Tal llquido eontem ameboeitos (celomoeitos), 
banha orgaos internos e projeta-se para dentro das papulas. Os ellios do revestimento peritoneal do eeloma promovem a 
eireulagao do llquido na cavidade corporal bem como para o interior das papulas. A troca dos gases respiratorios e a 
excregao de eompostos nitrogenados, prineipalmente amonia, oeorrempor difusao atraves das finas paredes das papulas e pes 
tubulares. Alguns produtos de exeregao podem ser engolfados por eelomoeitos, os quais, por sua vez, passam para o meio 
externo atraves do epitelio das papulas e/ou dos pes tubulares. 
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Figura 22.7 Pedicelarias de estrelas e ourigos-do-mar. A. Pedicelaria do tipo pinga de Asterias. B e C. 
Pedicelarias do tipo tesoura de Asterias] o tamanho delas em relagao ao espinho e mostrado em B. D. 
Pedicelaria tridactila de Strongylocentrotus. E. Pedicelaria globifera de Strongylocentrotus. F. Vista proxima da 
superficie aboral da estrela Pycnopodia helianthoides. Note as grandes pedicelarias, bem como grupos de 
pequenas pedicelarias ao redor dos espinhos. Muitas papulas de paredes finas tambem podem ser vistas. 

Sistema hidrovascular, O sistema hidrovascular e outro compartimento celomico tipico dos equinodermos. E um conjunto de 
canais e pes especializados que, junto com os ossiculos dermicos, formam um sistema hidraulico. Nas estrelas-do-mar, as 
fungoes primarias do sistema hidrovascular sao locomogao e coleta de alimento, emadigao a respiragao e excregao. 

Estruturalmente, o sistema hidrovascular abre-se para o meio extemo atraves de pequenos poros do madreporito. O 
madreporito dos asteroides localiza-se na superficie aboral (Eigura 22. 5A) e leva ao canal petreo, que desce para o canal 
circular ao redor da boca (Figura 22. 6B). Os canais radiais partem do canal circular, cada um percorrendo o sulco 
ambulacral de cada brago. Tambem ligados ao canal circular existem quatro ou cinco pares de corpusculos de Tiedemann e 
de uma a cinco vesiculas de Poli (tais vesiculas estao ausentes em algumas estrelas, como Asterias). Os corpusculos de 
Tiedemann podem produzir celomocitos, e as vesiculas de Poli sao aparentemente para o armazenamento de liquido celomico 
e regulagao da pressao interna dentro do sistema hidrovascular. 

Uma serie de pequenos canais laterais, cada um com uma valvula unidirecional, conecta o canal radial aos pes tubulares 
cilindricos ao longo das laterais do sulco ambulacral de cada brago. O pc e umtubo muscular oco, a extremidade interna dele 
e um saco muscular, ou ampola, que fica dentro do celoma visceral (ver Figura 22.6A e 22. 6C), e a extremidade externa 
geralmente tern uma ventosa. Algumas especies sao destituidas de ventosas. Os pes passam para o meio extemo entre os 
ossiculos do sulco ambulacral. 

O sistema hidrovascular opera hidraulicamente e e um eficiente mecanismo locomotor. A pressao muscular e aplicada 
sobre o liquido celomico do interior dos pes tubulares para enrijece-los para caminhar. A ampola no topo do pe serve como 
um reservatorio de liquido. Cada pe tern tecido conjuntivo em suas paredes que mantem o cilindro em um diametro 
relativamente constante. Acontragao dos musculos da ampola forga liquido para dentro do pe, distendendo-o. As valvulas dos 












canais laterals impedem o refluxo do fluido para dentro dos canals radiais. Reversamente, a contra 9 ao dos musculos 
longitudinals do pe o retrai, for 9 ando o llquido de volta a ampola. A contra 9 ao de musculos de um dos lados do pc dobra-o 
para esse lado. Os pequenos musculos da extremidade do pe tubular podem levantar a area central da ventosa, criando uma 
suc 9 ao quando a extremidade e aplicada a um substrata firme. Tem-se estimado que, combinando adesao por muco e suc 9 ao, 
um unico pe pode exercer uma for 9 a que varia de 0,25 a 0,3 newton. A a 9 ao coordenada da totalidade ou de muitos dos pes 
tubulares e suficiente para manter o animal em uma superficie vertical ou sobre rochas. A capacidade de se locomover, 
enquanto firmemente aderido ao substrata, e uma clara vantagem para um animal que vive emumambiente batido por ondas. 

Sobre uma superficie mole, como lodo ou areia, ventosas sao ineficientes (varias especies que vivem sobre areia nao tern 
ventosas), de modo que os pes tubulares sao usados como pernas. A locomo 9 ao torna-se principalmente um processo de dar 
passadas. A maior parte das estrelas-do-mar pode deslocar-se apenas uns poucos centimetros por minuto, mas algumas muito 
SLiwsLS - Pycnopodia {Gv. pyknos, compacto, denso, + pous,podos, pe) (Figura 22.8B), por exemplo - podem se deslocar 75 a 
100 cm por minuto. Quando invertida, uma estrela-do-mar curva seus bra 90 S ate alguns pes tocaremo substrata e funcionarem 
como ancora; entao ela lentamente rola o corpo. 

Pes tubulares sao inervados pelo sistema nervoso central (sistemas ectoneural e hiponeural). A coordena 9 ao nervosa 
capacita pes tubulares a se moverem em uma unica dire 9 ao, embora nao em unissono, de modo que a estrela pode avan 9 ar. Se 
0 nervo radial de um bra 90 e cortado, os pes desse bra 90 perdem a coordena 9 ao, embora possam ainda funcionar. Se o anel 
nervoso circular for cortado, os pes em todo o bra 90 irao se tornar descoordenados, e o movimento cessara. 

Alimenta9ao e sistema digestive, Aboca na superficie oral leva a um grande estamago no disco central por meio de umeurto 
esofago. A parte inferior (cardiaca) do estamago pode ser evertida atraves da boca durante a alimenta 9 ao (Figura 22.9), e a 
eversao excessiva e impedida por ligamentos gastricos. A parte superior (pilorica) e menor e se conecta por ductos a umpar 
de grandes cecos pUoricos (glandulas digestivas) em cada bra 9 o (Figura 22.6A). A digestao e principalmente extracelular, 
embora alguma digestao intracelular possa ocorrer no ceco. Um intestino curto parte aboralmente do estamago pilorico, e 
geralmente ha poucos pequenos cecos intestinais saculiformes (Figura 22.6A). O anus e muito pequeno, e, em algumas 
estrelas, faltarn intestino e anus. 

Muitas estrelas-do-mar sao carnivoras e alimentam-se de moluscos, crustaceos, poliquetas, equinodermos, outros 
invertebrados e, as vezes, pequenos peixes. As estrelas consomem uma ampla variedade de itens alimentares, mas muitas 
mostram ter preferencias. Algumas selecionam estrelas-quebradi 9 as, ouri 90 s-do-mar ou bolachas-da-praia, as engolem 
inteiros e, depots, regurgitam ossiculos e espinhos nao digeriveis (Figura 22.8B). Algumas predam outras estrelas e, caso 
sejampequenas comparativamente as suas presas, podem ataca-las e come 9 ar a come-las pela extremidade de umdos bra 9 os. 



Figura 22.8 A. Orthasterias koehleri comendo um bivalve. B. Uma estrela-do-mar, Pisaster ochraceus, captura 
ourigos-do-mar roxos como presa. 

Alguns asteroides alimentam-se intensamente de moluscos (Figura 22. 8A), e Asterias e um predador significativo de 
ostras e outros bivalves de importancia comercial. Ao comer um bivalve, uma estrela-do-mar enrola-se em torno da presa, 
aderindo seus pes as valvas para entao exercer uma for 9 a ininterrupta, revezando o uso dos pes. Uma for 9 a de 12,75 newtons 
pode ser exercida. Isso equivaleria, grosso modo, a um homem tentando levantar um peso de aproximadamente 450 kg com 
uma das maos. Em meia hora, os musculos adutores do bivalve fatigam e relaxam Com uma pequena fiesta disponivel, a 
estrela infiomete seu estamago fiacido evertido para dentro do espa 9 o entre as valvas e com ele envolve as partes moles do 



bivalve para come 9 ar a digestao. Apos alimentar-se, a estrela recolhe seu estomago para dentro, por contra 9 ao dos musculos 
do estomago e relaxamento dos musculos da parede do corpo. 

Algumas estrelas alimentam-se de pequenas particulas, seja inteiramente ou complementando a dicta carnivora. O 
plancton e outras particulas organicas que entram cm contato com a superficie do animal sao transportados por cilios 
epidermicos ate os sulcos ambulacrais e de la para a boca. 

Sistema hemal. O assim chamado sistema hemal nao e muito bem desenvolvido em asteroides, e sua fun 9 ao cm todos os 
equinodermos nao e clara. O sistema hemal tempouco envolvimento coma circula 9 ao dos liquidos corporals. E umsistema de 
adelga 9 amentos teciduais envolvendo seios sem revestimento e e, ele proprio, encerrado em outro compartimento celomico ou 
canals periemais (Figura 22.9). Uma pesquisa com ao menos uma estrela-do-mar mostra que nutrientes absorvidos aparecem 
no sistema hemal dentro de poucas horas apos a alimenta 9 ao e, finalmente, concentram-se nas gonadas e podios. Assim, o 
sistema hemal parece atuar na distribui 9 ao de nutrientes digeridos. Ele tambem inclui um complexo axial, que Ultra, por 
pressao, liquidos vasculares sanguineos (Figura 22.9). 

Madreporito Anus 



Figura 22.9 Sistema hemal de asteroides. O principal canal periemal e o seio axial de parede fina que envolve 
tanto o orgao axial como o canal petreo. Outras caracteristicas do sistema hemal sao mostradas. 

Desde 1963 tem havido numerosos registros do crescimento em niimeros da estrela Acanthasterplanci (Gr. akantha, espinho, + asteros, estrela) (Figura 22.4D), que 
estava danificando grandes areas de redfe de coral no oceano Pacrfico. Essas estrelas comem polipos de coral e, as vezes, formam grandes aglomera^es ou 
"manadas". Ha alguma evidencia de que infestagoes da especie tenham ocorrido no passado, mas um aumento na sua frequencia, durante os liltimos 40 anos, 
sugere que alguma atividade humana pode estar afetando essas estrelas-do-mar. Dos recites registrados em 2002,12% tiveram tais intestates, comparado com 
1988, quando 10% as tiveram, resultando em extensive dano. Os estor^os para controlar esses organismos sao muito dispendiosos e de eficacia questionavel. A 
controversy continua, especialmente na Australia, onde ela e exacerbada por extensa cobertura da imprensa. 

Sistema nervoso. O sistema nervoso consiste emtres unidades dispostas emdiferentes niveis dentro do disco e dos bra 9 os. O 
principal deles e o sistema oral (ectoneural), composto de um anel nervoso ao redor da boca e um nervo radial em cada 
bra 90 . Ele parece coordenar os pes tubulares. Um sistema profundo (hiponeural) situa-se aboralmente ao sistema oral, e um 
sistema aboral consiste emumanel ao redor do anus do qual partem nervos radiais ao longo do teto de cada bra 90 . Umplexo 
nervoso epiderniico, ou rede nervosa, conecta livremente esses sistemas com a parede do corpo e estruturas relacionadas. O 
plexo epidermico coordena respostas das branquias dermicas a estimulos tateis - o unico caso conhecido em equinodermos 
em que a coordena 9 ao acontece atraves de uma rede nervosa. 

Os orgaos sensoriais nao sao bem desenvolvidos. Os orgaos tateis e outras celulas sensoriais estao espalhados pela 
















superficie do corpo, e um ocelo ocorre na extremidade de cada bra 90 . Suas rea 96 es sao principalmente ao tato, temperatura, 
agentes qmmicos e diferen 9 as de intensidade luminosa. As estrelas-do-mar sao geralmente mais ativas a noite. 

Sistema reprodutor, regenera9ao e autotomia. Amaior parte das estrelas-do-mar temsexos separados. Umpar de gonadas 
situa-se em cada espa 90 inter-radial (Figura 22. 6 A). A fertiliza 9 ao e externa e ocorre no inicio do verao, quando ovulos e 
espermatozoides sao liberados na agua. Uma secre 9 ao de celulas neurossecretoras localizadas sobre os nervos radiais 
estimula a matura 9 ao e postura dos ovos de asteroides. 

Os equinodermos podem regenerar partes perdidas. Os bra 90 s de estrelas-do-mar podem regenerar-se prontamente, 
mesmo se todos foremperdidos. As estrelas tambemtem o poder de autotomia e podem amputar umbra 90 lesado proximo a 
base. Aregenera 9 ao de umnovo bra 9 o pode levar varies meses. 

Algumas especies podem regenerar uma nova estrela completa (Figura 22.10) a partir de umbra 90 destacado do corpo. 
Para muitos asteroides regenerarem, o bra 90 separado do corpo deve conter uma parte (cerca de 20%) do disco central. Em 
algumas especies, contudo, a reprodu 9 ao assexuada a partir de bra 90 S separados do corpo sem nenhum resquicio do disco 
central e uma maneira comum de reprodu 9 ao assexuada (p. ex., Linckia). Antigamente, Pescadores costumavam matar as 
estrelas-do-mar que eles retiravam de seus bancos de ostras dividindo-as ao meio com uma machadinha - uma atividade 
i nfr utifera. Algumas estrelas reproduzem-se assexuadamente sob condi 96 es normals fendendo o disco central, cada parte 
regenerando o resto do disco e os bra 90 s perdidos. 



Figura 22.10 A estrela-do-mar do Pacifico, Echinaster luzonicus, pode reproduzir-se por divisao do disco 
seguida pela regeneragao dos bragos faltantes. O individuo mostrado aqui sem duvida regenerou seis bragos a 
partir do mais longo, visto no lado superior esquerdo. 

Desenvolvimento. O desenvolvimento e bastante variado nas diferentes linhagens das estrelas-do-mar. Algumas especies 
produzem massas de ovos bentonicas nas quais os jovens desenvolvem-se. Outras especies produzemovos que sao incubados, 
ou sob a superficie oral do animal, ou em estruturas aborais especializadas, e o desenvolvimento e direto. Algumas especies 
sao viviparas, incubando os jovens na gonada dos adultos. Contudo, a maior parte das estrelas produz larvas planctonicas 
livre-nadantes. Mesmo aqui ha variagao, e algumas especies proveem seus jovens com suficiente vitelo para se desenvolver 
sem alimentagao na coluna d’agua, enquanto outras requerem um periodo prolongado de alimentagao para ganhar energia 
suficiente para se metamorfosearem emum adulto. 

A embriogenese mostra inicialmente umpadrao deuterostomio ancestral tipico (ver Figuras 8 . 8 A e 8.19B). A gastrulagao 
e por invaginagao, e a extremidade anterior do arquentero e separada para formar uma cavidade celomica que se expande em 
forma de U e preenche a blastocele. Cada perna do U, na parte posterior, e estreitada para formar uma vesicula separada, 
consequentemente originando os principals compartimentos celomicos do corpo (metaceles, chamadas somatoceles nos 
equinodermos). Aporgao anterior do U solfe subdivisao e forma as protoceles e mesoceles (chamadas axoceles e hidroceles, 
nos equinodermos) (Figura 22.11). Ahidrocele esquerda dara origemao sistema hidrovascular, e a axocele esquerda originara 
0 canal petreo e canals periemais. A axocele e a hidrocele direitas desaparecerao. A larva livre-nadante temcilios arranjados 
em bandas e e chamada bipinaria (Figura 22.12A). Tais tratos ciliados estendem-se para os bragos larvais. Logo, a larva 



desenvolve tres bra 90 s adesivos e uma ventosa na sua extremidade anterior e passa a ser chamada de braquiolaria (Figura 
22.12B). Entao, prende-se ao substrata, forma umpedunculo temporario de fixa 9 ao e sotfe metamorfose. 

A metamorfose envolve uma dramatiea reorganiza 9 ao de uma larva bilateral emumjovem radial. O eixo anteroposterior 
da larva e perdido, e o que era o lado esquerdo torna-se a superficie oral e o lado direito da larva torna-se a superficie 
aboral (ver Figura 22.11). De forma eorrespondente, a boea e o anus larvais desapareeem e novos se formam no que era 
originalmente os lados esquerdo e direito, respeetivamente. A por 9 ao do eompartimento eelomieo anterior do lado esquerdo 
expande-se para formar o eanal anelar eireular do sistema hidrovaseular ao redor da boea, entao ele desenvolve ramos para 
formar os eanais radiais. A medida que os primeiros bra 90 S eurtos e grossos e os primeiros podios apareeem, o animal 
destaea-se de seupeduneulo e eome 9 a a vida eomo uma jovemestrela-do-mar. Diversos genes regulatarios eneontrados nos 
animals bilaterais sao eonservados nos equinodermos e tern fun 96 es surpreendentemente similares. For exemplo, o Distal-less 
e seu homologo nos vertebrados regulam o ereseimento de membros nesses animais; seu homologo nos equinodermos e ativo 

no desenvolvimento dos pes tubulares. 
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Figura 22.11 Metamorfose de asteroide. A somatocele esquerda transforma-se no celoma oral, e a somatocele 
direita, no celoma aboral. A hidrocele esquerda transforma-se no sistema hidrovaseular, e a axocele esquerda, no 
canal petreo e canals periemais. Axocele e hidrocele direitas sao perdidas. 
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Figura 22.12 Larvas de equinodermos. A. Bipinaria de asteroides. B. Braquiolaria de asteroides. C. Ofiopluteo de 
ofiuroides. D. Equinopluteo de equinoides. E. Auricularia de holoturoides. F. Doliolaria de crinoides. 
Margaridas-do-mar. Esses animais diminutos e estranhos (menos de 1 cm de diametro) (Figura 22.13) foram descobertos 
vivendo emaguas de mais de 1.000 mde profundidade ao largo da Nova Zelandia. Eles foram originalmente descritos (1986) 
eomo uma nova classe de equinodermos denominada Concentricycloidea. Somente tres especies sao conhecidas ate hoje. 
Muitos zodlogos concordamque elas sao asteroides Spinulosida altamente derivados. Aanalise filogenetica do DNAr coloca- 
as em Asteroidea. 

As margaridas-do-mar sao pentarradiais em simetria, mas sem bra 90 S. Sens pes tubulares disp 6 em-se na periferia do 
disco emvez de ao longo de areas ambulacrais, eomo nos outros equinodermos. Seu sistema hidrovaseular inclui dois eanais 















circulares concentricos; o externo pode representar canais radiais, visto que pes tubulares originam-se deles. Um hidroporo, 
homologo ao madreporito, eoneeta o canal circular interno a superficie aboral. Uma especie e desprovida de trato digestivo; 
sua superficie oral e coberta por um veu membranoso, atraves do qual parece absorver nutrientes. A outra especie tern um 
estomago saciforme raso, mas carece de intestino ou anus. 

Classe Ophiuroidea 

As estrelas-quebradi 9 as sao as maiores dos grandes grupos de equinodermos, com mais de 2.000 especies vivas, e sao 
provavelmente os mais abundantes tambem Bias existem em grande quantidade cm todos os tipos de habitats bentonicos 
marinhos, chegando mesmo a formar verdadeiros “tapetes” em profundidades marinhas abissais de muitas areas. 

Forma ejungao 

Apesar de terem cinco bravos, os ofiuroides sao surpreendentemente diferentes dos asteroides. Os bravos de ofiuroides sao 
afilados e bastante discerniveis em rela 9 ao ao disco central (Figura 22.14). Eles nao tern pedicelarias nempapulas, e sens 
sulcos ambulacrais sao fechados e cobertos com ossiculos braquiais. Os pes tubulares sao desprovidos de ventosas; eles 
ajudam na alimenta 9 ao e tern um uso limitado na locomo 9 ao. Ao contrario dos asteroides, o madreporito dos ofiuroides 
localiza-se na superficie oral, sobre umdos escudos orais (Figura 22.15). Os pes tubulares sao desprovidos de ampolas, e a 
for 9 a para a protrusao de umpe e gerada por uma por 9 ao muscular proximal do pe. 

Cada bra 90 articulado consiste em uma coluna de ossiculos articulados (chamados de vertebras), conectados por 
musculos e cobertos por placas. A locomo 9 ao e feita pelo movimento dos bra 90 S. Estes sao movimentados para Ifente em 
pares e apoiados no substrata, enquanto um (qualquer um) e estendido para Ifente ou rebocado atras, e o animal e puxado ou 
empurrado de modo espasmodico. 
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Figura 22.13 Xyloplax spp. sao equinodermos discoides bizarros. Com seus pes tubulares ao longo da margem, 
sao os unicos equinodermos em que essas estruturas nao se distribuem ao longo de areas ambulacrais. 












Figura 22.14 A. Ofiuroide Ophiothrix suensonii (classe Ophiuroidea) em uma esponja vermelha de Belize. Os 
ofiuroides nao usam seus pes tubulares para locomogao; ao contrario, deslocam-se rapidamente (para urn 
equinodermo) per meio de seus bragos. B. Vista oral do ofiuroide Astrophyton muricatum. Esse equinodermo 
distende seus bragos multirramificados para filtrar seu alimento, geralmente a noite. 

Cinco placas moveis que servem como mandibulas disp6em-se ao redor da boca (Figura 22.15). Nao existe anus. Sua 
pele e coriacea, com placas dermicas e espinhos arranjados empadroes caracteristicos. Os cilios da superficie sao pouco 
Irequentes. 

Os orgaos viscerais estao confinados ao disco central, visto que seus bragos sao demasiadamente delgados para conte-los 
(Figura 22.16). O estomago e saciforme, e nao ha intestino. O material nao digerivel e dispensado atraves da boea. 

Cineo pares de invaginagoes chamadas bursas abrem-se na superficie oral pelas fendas genitals localizadas junto as 
bases dos bragos. A agua cireula para dentro e para fora dessas bolsas para troea de gases. Na parede eelomica de eada bursa 
ha pequenas gonadas que desearregam suas eelulas sexuais maduras dentro da bursa. Os gametas passam atraves das fendas 
genitals para a agua, onde ocorre a fertilizagao (Figura 22.17A). 

Os sexos sao geralmente separados; uns poueos ofiuroides sao hermalfoditas. Alguns ineubam seus jovens nas bursas; os 
jovens deixam-nas atraves das fendas genitals oupela ruptura da parede aboral do diseo. Muitas especies produzemuma larva 
livre-nadante ehamada ofiopluteo, e suas bandas ciliadas estendem-se por sobre os belos e delicados bragos larvais (Figura 
22.12C). Durante a metamorfose para a forma jovem, nao ha uma fase temporariamente fixa, eomo aconteee emasteroides. 



Figura 22.15 Vista oral do ofiuroide Ophiothrix. 
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Figura 22.16 Ofiuroide com a pared© do disco aboral removida para mostrar as estruturas internas principals. As 
bursas sao vesiculas cheias de liquidos nas quais, constantemente, circula agua para promover a respiragao. 
Bias tambem servem como camaras incubadoras. Bias sao mostradas apenas as bases dos bragos. 



Figura 22.17 A. Bsse ofiuroide, OphiophoUs aculeata, choca os ovos em suas bursas. Os bragos foram 
quebrados e encontram-se em regeneragao. B. Vista oral do ofiuroide Gorgonocephalus eucnemis, mostrando 
simetria pentarradial. 

Os sistemas ambulacrais, nervoso e hemal sao semelhantes aqueles das estrelas-do-mar. Cada brago contem um celoma 
reduzido, um nervo radial e um canal radial do sistema hidrovascular. 

Comportamento e ecologia 

As estrelas-quebradigas tendem a ser furtivas, vivendo sobre substratos duros em locals onde pouca ou nenhuma luz penetra. 
Bias sao frequentemente fototropicas negativas e insinuam-se para dentro de pequenas frestas entre rochas, tornando-se mais 
ativas a noite. Normalmente, fleam inteiramente expostas na escuridao permanente do mar profundo. Os ossiculos dos bragos 
de ao menos alguns ofluroides fotossensiveis apresentam uma adaptagao notavel a fotorrecepgao. As estruturas diminutas e 
arredondadas na sua superflcie aboral servem como microlentes, focando a luz sobre feixes de nervos logo abaixo delas. As 
especies aparentadas que sao indiferentes a luz nao temtais estruturas. 

Os ofluroides alimentam-se de diversas pequenas particulas, quer coletando alimento do fundo do mar quer comendo 
suspensoes. Os pes tubulares sao importantes para levar o alimento a boca. Alguns ofluroides distendem seus bragos para 
dentro da agua e capturam particulas em suspensao que aderem a flos de muco secretados entre os espinhos braquiais. Os 
ofluroides gorgonocefalideos posicionam-se sobre corals, estendendo seus bragos ramiflcados para capturar plancton (Figura 
22.17B). 

Alguns ofluroides sao carnivoros e ao menos uma especie e um especialista empredar peixes, que assume uma postura de 
emboscada com o disco central mantido destacado do substrata. Quando um peixe insuspeito entra no “abrigo” sob o disco 
central, a estrela se torce abruptamente para prender o peixe emumcilindro espiral formado pelos bragos espinhosos. 

A regeneragao e a autotomia sao inclusive mais pronunciadas em ofluroides que em estrelas-do-mar. Muitos parecem 
muito frageis, destacando um brago ou mesmo dispensando parte do disco na mais leve provocagao. Alguns podem 
reproduzir-se assexuadamente por flssao do disco; cada novo individuo entao regenera as partes faltantes. 












Alguns ofiuroides comuns ao longo da costa dos EUA sao Amphipholis (Gr. amphi, ambos os lados de, + pholis, escama 
cornea) (viviparos e hermafroditas), Ophioderma (Gr. ophis, serpente, + dermatos, pele), Ophiothrix (Gr. ophis, serpente, + 
thrix, cabelo) e Ophiura (Gr. ophis, serpente, + oura, cauda) (ver Figura 22.14). A estrela-de-eesta Gorgonocephalus (Gr. 
Gorgo, nome de urn monstro-femea de aspecto terrlvel, + kephale, eabe^a) (Figura 22.17B) e Astrophyton (Gr. asteros, 
estrela, + phyton, criatura, animal) (Figura 22.14B) tembra 90 S que se ramificam repetidamente. A maioria dos ofiuroides e 
desbotada, mas alguns sao atraentes, compadroes de cores brilhantes (Figura 22.17A). 

Classe Echinoidea 

Ha cerca de 950 especies atuais de equinoides, as quais geralmente tern um corpo compacto eneerrado em uma testa ou 
carapa^a de endoesqueleto. Os ossieulos dermieos, que se apresentam como plaeas apertadamente encaixadas entre si, 
formam uma testa. Aos equinoides faltam bravos, mas a testa refiete o piano pentamero tipico dos equinodermos com suas 
cinco areas ambulacrais. Estas sao visiveis como cinco faixas “espinhosas” na Figura 22.18E. Um exame mais proximo do 
arranjo dos pes tubulares na Figura 22.19 tambem revela as regioes ambulacrais. A mais notavel modifica 9 ao do piano 
corporal ancestral e que a superficie oral, que tern os pes tubulares e esta toda voltada para o substrate nas estrelas-do-mar, 
expandiu-se em dire 9 ao a superficie aboral, de modo que as areas ambulaerais estendem-se ate uma area proxima ao anus 
(periprocto). 

A maioria das espeeies atuais de ouri 90 s-do-mar e “regular”; tern forma hemisferica, simetria radial e espinhos de 
comprimento medio a longo (Figuras 22.18 e 22.19). As bolachas-da-praia (Figura 22.20) e os ouri 90 s-cora 9 ao (Spatangoida) 
(Figura 22.21) sao “irregulares” porque os membros de suas ordens tomam-se secundariamente bilaterais; seus espinhos sao 
geralmente muito eurtos. Os ouri 9 os regulares movem-se por meio de pes tubulares, com alguma ajuda dos espinhos, e os 
irregulares movem-se principalmente por meio de seus espinhos (Figura 22.20). Alguns equinoides sao bastante eoloridos, e 
alguns temtestas bastante reduzidas. Esses ouri 9 os “testa mole” frequentemente temcolora 9 ao de adverteneia brilhante, e suas 
pedieelarias descarregam toxinas dolorosas. 

Os equinoides tern uma ampla distribui 9 ao em todos os oeeanos, desde as regioes entremares ate o mar profundo. Os 
ouri 90 s regulares frequentemente preferem substrates duros ou roehosos, enquanto as bolachas-da-praia e os ouri 90 s 
Spatangoida preferem cavar substratos arenosos. Ao longo de uma ou de ambas as costas da America do Norte distribuem-se 
generos comuns de ouri 90 s regulares {Arbacia [Gr. Arbakes, primeiro rei de Media], Strongylocentrotus [Gr. strongylos, 
redondo, eompaeto, + kentron, ponta, espinho] [Figura 22.19], Lytechinus [Gr. lytos, dissolvivel, quebrado, + echinos, 
ouri 90 -do-mar]) e bolachas-da-praia {Dendraster [Gr. dendron, arvore, pan, + asteros, estrela] e Echinarachnius [Gr. 
echinos, ouri 90 -do-mar, + arachne, aranha]). A regiao das Indias Ocidentais-Florida e rica em equinodermos, ineluindo 
equinoides, denfre os quais Diadema (Gr. diaded, vendar) com seus longos espinhos delgados e afiados e um exemplo notavel 
(Figura 22.18D; ver boxe a seguir). 



Figura 22.18 Diversidade em ourigos-do-mar regulares (class© Echinoidea). A. Ourigo Eucidaris metularia, do 
Mar Vermelho. Membros dessa ordem tern muitos caracteres ancestrais e sobrevivem desde a Era Paleozoica. 
Eles podem ser os que mais lembram o ancestral comum de todos os outros equinoides vivos. B. O ourigo 
Heterocentrotus mammilatus. Os espinhos grandes e triangulares desses ourigos foram, no passado, usados 
para escrever sobre lousas. C. Espinhos aborais do ourigo da regiao entremares, Colobocentrotus atratus, sao 
achatados e na forma de cogumelo, enquanto os espinhos marginais sao em forma de cunha, dando ao animal a 
forma hidrodinamica para suportar o impacto das ondas. D. Diadema antillarum e uma ©specie comum das Indias 
Ocidentais e Florida. E. Astropyga magnifica e urn dos mais espetacularmente coloridos ourigos-do-mar. 



Figura 22.19 Ourigo-do-mar purpura, Strongylocentrotus purpuratus, ©specie comum em areas ao longo da costa 
pacifica da America do Norte sob forte agao de ondas. 
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Figura 22.20 Duas especies de bolachas-da-praia. A. Encope grandis como normalmente e encontrada cavando 
proximo a superficie de areia entremares. B. Removida da areia. Os espinhos curtos e petaloides da superficie 
aboral de Encope micropora sao facilmente observados. 
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Figura 22.21 Ourigo irregular Meoma, urn dos maiores ourigos-coragao (sua testa chega a 18 cm). Meoma 
ocorre nas Indias Ocidentais e do golfo da California as ilhas Galapagos. A. Vista aboral. A area ambulacral 
anterior nao e modificada como urn petaloide nos ourigos-coragao, embora o seja nas bolachas-da-praia. B. Vista 
oral. Note a boca encurvada na extremidade anterior e o periprocto na extremidade posterior. 

Diadema antillarum nao e hoje proeminente como ja foi urn dia. Em Janeiro de 1983, uma epidemia varreu a area do Caribe e das Florida Keys. Sua causa nunca foi 
determinada, mas ela dizimou a populate de Diadema, restando menos de 5% dos numeros originals. Outras especies de ouri^os nao foram afetadas. Contudo, 
varios tipos de algas anteriormente consumidas intensamente por Diadema aumentaram muito sobre os recifes, e as populates de Diadema nao se recuperaram. 
Essa abundancia de algas tern tido urn efeito desastroso sobre os recifes de coral ao redor da Jamaica. Os peixes herbivoros ao redor da ilha tern sido cronicamente 
sobrepescados, nada restando para controlar o crescimento das algas apos o declinio de Diadema. Os recifes de coral ao redor da Jamaica foram amplamente 
destruidos. Uma recuperagaomodesta das populates deftirr/emaesta ocorrendoem algumas partes do Caribe. 

Forma efunfao 

Em geral, uma testa de equinoide e um esqueleto compacto de 10 fileiras duplas de placas dotadas de espinhos rigidos e 
moveis (Figura 22.22). As placas estao firmemente suturadas. Durante os periodos de crescimento rapido, pode haver um 
descompasso do crescimento das placas em relagao ao crescimento dos tecidos moles, produzindo suturas algo frouxas. Os 
cinco pares de fileiras ambulacrais sao homologos aos cinco bragos das estrelas-do-mar e temporos (Figura 22.22B) atraves 
dos quais longos pes tubulares se distendem As placas tempequenos tuberculos sobre os quais as extremidades arredondadas 
dos espinhos articulam-se como juntas esferoidais. Os espinhos sao movimentados por pequenos musculos posicionados ao 
redor das bases. 

Ha varios tipos de pedicelarias, as mais comuns sendo aquelas com tres mandibulas montadas sobre longos pedunculos 















(Figura 22.7D e E). As pedicelarias ajudam a manter o corpo limpo, especialmente por impedir que larvas marinhas se 
assentemna sua superficie. As de muitas especies tern glandulas de veneno, e suas toxinas paralisampequenas presas. 

Cinco dentes convergentes circundam a boca de ouri^os regulares. Emalguns ouri 90 s-do-mar, branquias ramificadas (pes 
tubulares modificados) circundam o peristomio (regiao ao redor da boca). Os poros genitais e madreporito estao localizados, 
aboralmente, na regiao do periprocto em torno do anus (Figura 22.22). As bolachas-da-praia tambem tern dentes, e a boca 
localiza-se aproximadamente no centro da superficie oral, mas o anus mudou para a margem posterior, ou mesmo para a 
superficie oral do disco, de modo que um eixo anteroposterior e uma simetria bilateral podem ser reconhecidos. A simetria 
bilateral e mais acentuada nos ouri 90 s Spatangoida, com o anus posicionado proximo a extremidade posterior na superficie 
oral e a boca afastada do polo oral emdire 9 ao a extremidade anterior (Figura 22.21). 

Dentro da testa (Figura 22.22), encontram-se o sistema digestive convoluto e um mecanismo mastigador complexo (em 

ouri 9 os regulares e bolachas-da-praia), chamado lanterna de Aristoteles (Figura 22.23), ao qual os dentes estao ligados. Um 

sifao ciliado conecta o esofago ao intestino e permite desviar a agua do estomago para concentrar o alimento para digestao no 

intestine. Os ouri 90 s-do-mar sao onivoros em sua maioria, mas sua dieta primaria consiste na maior parte de algas e outre 

material organico, que eles pastam com os dentes. As bolachas-da-praia tern espinhos claviformes curtos que movem a areia, 

junto com o material organico a ela misturado, por sobre a superficie aboral e dali para baixo, dos lados. As particulas 

alimenticias diminutas caempor entre os espinhos, e os tratos ciliados da superficie oral as levampara a boca. 
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Figura 22.23 Lanterna de Aristoteles, um mecanismo complexo usado pelos ourigos-do-mar para mastigar o 
alimento. Cinco pares de musculos retratores puxam a lanterna e os dentes para dentro da testa; cinco pares de 
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Figura 22.22 A. Estrutura interna de um ourigo-do-mar; sistema hidrovascular em cor bronze. B. Detaihe de parte 
do endoesqueleto. 
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musculos protratores empurram a lanterna para baixo e expoem os dentes. Os outros musculos produzem uma 
variedade de diferentes movimentos. Somente as partes esqueleticas e os musculos mais importantes sao 
mostrados neste diagrama. 

Os sistemas hemal e nervoso sao basicamente similares aqueles dos asteroides. Os sulcos ambulacrais sao fechados, e os 
canals radiais ambulacrais corremlogo abaixo da carapa 9 a, umemcada area ambulacral (Figura 22.22). As ampolas dos pcs 
estao posicionadas internamente a testa, e cada ampola geralmente se comunica com seu respectivo pe por dois canals atraves 
dos poros da placa ambulacral; consequentemente, tais poros sao pareados. 

As branquias peristomiais, se presentes, sao de pouca importancia na troca gasosa respiratoria, com essa fun 9 ao sendo 
realizada principalmente por outros podios. Embora as branquias pare 9 am prover algum oxigenio para os musculos 
associados a lanterna de Aristoteles, elas parecem funcionar primariamente para acomodar mudan 9 as de pressao no celoma da 
faringe durante os movimentos de alimenta 9 ao do complexo da lanterna. Nos ouri 90 s irregulares, os podios respiratorios tern 
paredes finas, sao achatados ou lobulados, e arranjados cm areas ambulacrais chamadas petaloides na superficie aboral. Os 
petaloides formam o que parece ser uma flor no topo floral das bolachas-da-praia (ver Figura 22.20). Os ouri 90 s irregulares 
tambem tern podios curtos com ventosas e que passam por poros unicos nas areas ambulacrais e, as vezes, areas 
interambulacrais; esses podios atuamna manipula 9 ao do alimento. 

Os sexos sao separados, e ambos ovulos e espermatozoides sao liberados no mar para fertiliza 9 ao externa. Alguns, como 
certos ouri 9 os Cidaroida, incubam sens jovens em depressoes entre os espinhos. Larvas equinopliiteas (Figura 22.12D) de 
ouri 90 s nao incubadores podemviver no planctonpor varios meses e, entao, sotrem metamorfose tornando-se j ovens ouri 90 s 
(ver Figura 8.10). 

Classe Holothuroidea 

Emumfllo caracterizado por animals excentricos, a classe Holothuroidea (veja pepinos-do-mar) contem membros que, tanto 
do ponto de vista estrutural como flsiologico, estao entre os mais estranhos. Esses animals tern uma semelhan 9 a notavel com 
os vegetais dos quais receberam o nome (Figura 22.24). Comparados com outros equinodermos, os holoturoides sao bastante 
alongados no eixo oral-aboral, e os ossiculos sao bastante reduzidos na maioria; consequentemente, esses animals tern corpo 
mole. Algumas especies rastejamsobre o fundo, outras sao encontradas sob rochas e algumas sao cavadoras. 



Figura 22.24 Pepinos-do-mar (classe Holothuroidea). A. Comum ao longo da costa pacifica da America do Norte, 
Parastichopus californicus cresce ate 50 cm de comprimento. Seus pes tubulares do lado dorsal estao reduzidos 
a papilas e verrugas. B. Em acentuado contraste com a maior parte dos pepinos-do-mar, os ossiculos da 
superficie de Psolus chitonoides formam uma armadura de places. A superficie ventral e uma sola achatada, 
mole e rastejante, e a boca (circundada por tentaculos) e o anus voltam-se para o lado dorsal. C. Pes tubulares 
sao encontrados em todas as areas ambulacrais de Cucumaria miniata, mas sao mais bem desenvolvidos no seu 
lado ventral, mostrado aqui. 

Ha aproximadamente 1.150 especies atuais de holoturoides. As especies comuns existentes ao longo da costa leste da 
America do Norte sao Cucumaria frondosa (E. cucumis, pepino), Sclerodactyla briareus (Gr. skleros, duro, + daktylos, 
dedo) (ver Eigura 22.26), e a translucida e cavadora Leptosynapta (Gr. leptos, delgada, + synapsis, agregada). Ao longo da 
costa do Paciflco, ha varias especies de Cucumaria (Eigura 22.24C) e Parastichopus (Gr. para, ao lado, + stichos, linha ou 



fileira, + pous,podos, pe) (Figura 22.24A) de um extraordinario marrom-avermelhado e compapilas muito grandes. 

Forma ejungao 

A parede do corpo e geralmente coriacea, com ossiculos diminutos embutidos nela (Figura 22.25), embora umas poucas 
especies tenham ossiculos grandes, formando uma armadura dermica (Figura 22.24B). Devido a forma corporal alongada dos 
pepinos-do-mar, eles tipicamente se deitam sobre um dos lados. A parede eorporal contem museulos eireulares e longitudinals 
ao longo dos ambulaeros. 

Em algumas especies, os pes tubulares loeomotores estao igualmente distribuidos pelas cineo areas ambulaerais (Figura 
22.24C) ou espalhados por todo o eorpo, mas muitas tern pes tubulares bem desenvolvidos apenas nas areas ambulaerais 
normalmente voltadas para o substrata (Figura 22.24A e B). Assim, uma simetria bilateral seeundaria esta estabelecida, muito 
embora de origem bem diferente daquela dos ouri^os irregulares. O lado voltado para o substrata temtres areas ambulaerais e 
e denominado sola; pes das areas ambulaerais dorsals, se presentes, geralmente sao desprovidos de ventosas e podem ser 
modifieados empapilas sensoriais. Todos os pes tubulares , exeeto os tentaeulos orais, podem faltar emespeeies eavadoras. 
Os tentaeulos orais sao 10 a 30 pes tubulares modifieados e retrateis, dispostos ao redor da boca. 

A cavidade celomatica dos pepinos-do-mar e espa^osa, preenehida de liquido e com muitas celomocitos. O celoma cheio 
de liquido agora serve eomo um esqueleto hidrostatieo. Os ossiculos dermicos sao pequenos e nao conectados uns aos outros, 
de modo que nao mais formamumendoesqueleto. 

O sistema digestivo esvazia-se posteriormente em uma cloaca muscular (Figura 22.26). Uma arvore respiratoria 
composta de dois tubos tangos altamente ramificados tambem se abre na cloaea, que bombeia agua do mar para dentro dela. A 
arvore respirataria serve tanto para a respira 9 ao eomo para a exore 9 ao e nao esta presente em nenhum outro grupo de 
equinodermos atuais. As trocas gasosas tambem oeorrem atraves da parede do corpo e dos pes tubulares. 



Figura 22.25 Ossiculos de pepinos-do-mar sao geralmente corpusculos microscopicos enterrados na derme 
coriacea. Eles podem ser extraidos desse tecido com agua sanitaria e sao caracteristicas taxonomicas 
importantes. Os ossiculos mostrados aqui, em forma de places e botoes, sao de Holothuria difficilis. Eles 
ilustram a estrutura reticulada (estereoma) observada nos ossiculos de todos os equinodermos em algum estagio 
de seu desenvolvimento (250x). 

O sistema hemal e mais desenvolvido em holoturoides que em outros equinodermos. O sistema hidrovaseular e peeuliar 
pelo fata de o madreporito situar-se livre dentro do celoma. 

Os sexos sao geralmente separados, mas alguns holoturoides sao hermalfoditas. Entre os equinodermos, apenas os 
pepinos tern uma uniea gonada. A gonada e geralmente na forma de um ou dois eonjuntos de tiibulos que se unem ao gonoduto. 






A fertiliza 9 ao e externa, e a larva livre-nadante e chamada de auricularia (Figura 22.12E). Algumas espeeies ineubam sens 
jovens dentro ou em algum lugar do corpo. 
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Figura 22.26 Anatomia do pepino-do-mar Sclerodactyla. A Vista interna. Em vermelho, sistema hemal. B. Vista 

externa. 
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Comportamento e ecologia 

Os pepinos-do-mar sao animals vagarosos, deslocando-se, em parte, por meio dos pes tubulares ventrais e, em parte, por 
ondas de contra^ao da musculatura da parede do corpo. Muitas espeeies sedentarias capturam particulas de alimento em 
suspensao que aderem ao muco produzido pelos tentaculos orais ou coletam-nas da superficie ao seu redor. Eles entao enfiam 
seus tentaculos dentro da faringe, umapos o outro, e retiram deles a comida capturada (Figura 22.27A). Outros rastejam sobre 
0 substrata, explorando o fundo do mar com seus tentaculos (Figura 22.27B). 

Os pepinos-do-mar tern um poder peculiar do que parece ser uma automutila^ao, mas que, na realidade, e um mecanismo 
de defesa. Quando irritadas ou submetidas a condi^oes desfavoraveis, muitas espeeies podem expulsar parte de suas visceras 
com uma forte contra^ao muscular, que pode ou romper a parede do corpo ou everter seu conteudo pelo anus. As partes 
perdidas sao logo regeneradas. Certas espeeies tern os tiibulos cuvierianos, anexados a parte posterior da arvore respiratoria 
e, quando expelidos, podem emaranhar run inimigo (Figura 22.27C). Esses tiibulos tornam-se longos e pegajosos apos sua 
expulsao, e alguns contemtoxinas. 



























FIgura 22.27 A. Eupentacta quinquesemita estende seus tentaculos para coletar material particulado na agua, 
depois os coloca, urn a urn, dentro da boca e retira o alimento aderido a eles. B. Tentaculos peltados de 
Parastichopus californicus sao usados para coletar depositos do fundo. C. Bohadschia argus expele seus tubulos 
de Cuvier, partes modificadas de sua arvore respiratoria, quando e perturbado. Esses filamentos pegajosos, 
contendo toxina, desencorajam potenciais predadores. 

Uma rela 9 ao comensal interessante existe entre certos pepinos-do-mar e o peixe Carapus, que usa a cloaca e arvore 
respiratoria do pepino eomo umabrigo. 

Classe Crinoidea 

Os erinoides ineluem aproximadamente 625 especies de lirios-do-mar e penas-do-mar (eomatulideos). Como os registros 
fdsseis revelam, os erinoides ja foram muito mais numerosos do que hoje. Eles diferem dos outros equinodermos por 
permaneeerempresos ao substrata durante uma grande parte de suas vidas. Os lirios-do-mar temumeorpo em forma de flor no 
alto de umpeduneulo afixado (Figura 22.28). As penas-do-mar tern bravos tangos e bastante ramifieados, e os adultos sao de 
vida livre, embora possampermaneeer no mesmo loeal por tangos periodos (Figura 22.29). Durante a metamorfose, as penas- 
do-mar tornam-se sesseis e peduneuladas, mas, ap6s alguns meses, destaeam-se e tornam-se de vida livre. Muitos erinoides 
sao erinoides de aguas profundas, mas as penas-do-mar podem habitar aguas rasas, especialmente nas regioes indo-paeifica e 
do Caribe e Indias Oeidentais, onde os maiores numeros de espeeies ocorrem 

Forma e Fungao 

O disco corporal, ou calice, e coberto com uma pele grossa e flexivel (tegmen) que contemplaeas calcarias. A epiderme e 
muito pouco desenvolvida. Cineo bra 90 S flexiveis ramifieam-se para formar muitos outros bra 90 S, eada um eom muitas 
pinulas laterais arranjadas como barbelas de uma pena de ave (Figura 22.28). Um caliee e bra 90 s formam a coroa. As formas 
sesseis tern um pedunculo artieulado tango, ligado a superfieie aboral do corpo. Esse pedunculo e composto de plaeas de 
apareneia articulada e pode apresentar cirros. O madreporito, os espinhos e as pedieelarias estao ausentes. 

Sua superfieie superior (oral) eontem uma boea, que se abre para dentro emumeurto esofago, do qual um tango intestino 
eom divertieulos continua aboralmente por uma certa distaneia e, entao, faz uma volta eompleta para um anus, que pode estar 
na ponta de umeone elevado (Figura 22.28B). Os sulcos ambulacrais sao abertos e eiliados e servempara levar o alimento a 
boea (Figura 22.28B). Alguns pes tubulares sem ventosas margeiam os sulcos ambulacrais, que se estendem ate as pinulas. 
Coma ajuda dos pes tubulares e de filamentos mueosos, os erinoides eoletampequenos organismos das aguas eireundantes. 




Regiao 
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Figura 22.28 Estrutura de crinoide. A. Lirio-do-mar (crinoide pedunculado), com parte do pedunculo. Crinoides 
atuais tern pedunculos que raramente excedem 60 cm, mas nas formas fosseis atingiam ate 20 m de 
comprimento. B. Vista oral do calice de urn crinoide, Antedon, mostrando a diregao das correntes ciliares de 
alimentagao. Os sulcos ambulacrais com podios partem da boca e percorrem os bragos e as pinulas ramificadas. 
As particulas de alimento que tocam os podios sao langadas para dentro dos sulcos ambulacrais e conduzidas a 
boca, aderidas ao muco, por correntes ciliares poderosas. As particulas que caem sobre as areas 
interambulacrais sao, inicialmente, conduzidas por cilios em diregao a boca, depois para fora ate cair da borda, 
mantendo o disco oral limpo. 
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Figura 22.29 Comantheria briareus sao crinoides encontrados nos recifes de coral do Pacifico. Eles estendem 
sous bragos na agua para coletar particulas de alimento, tanto durante o dia como a noite. 

O sistema hidrovascular segue o piano basico de equinodermos. Contudo, o sistema fimciona inteiramente usando o 
llquido eelomico existente. Nao ha madreporito para permitir a troea de llquido com o meio extemo. O sistema nervoso tern 
um anel oral e um nervo radial que corre ao longo de cada brago. As redes nervosas aboral e entoneural sao bem mais 
desenvolvidas em crinoides que em muitos outros equinodermos. O sistema inerva os pes, que proliferam ao longo das 
pinulas, executando tanto a tomada de alimento como fungoes sensoriais. Os orgaos sensoriais adicionais sao escassos e 
simples. 

Os sexos sao separados. As gonadas sao massas simples de celulas na cavidade genital dos bragos e pinulas. Os gametas 
sao eliminados sem dutos atraves de uma ruptura nas paredes pinulares. A incubagao ocorre em algumas formas. As larvas 
doliolarias (Figura 22.12F) sao livre-nadantes por umcerto tempo antes de se anexareme se metamorfosearem 

FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO AD APT ATI VA 
Filogenia 

Os equinodermos deixaram um extenso registro fossil e evoluiram 26 formas anatomicamente distintas de corpo, as quais 
contampara definir as 20 classes reconhecidas atualmente. Muitas delas foram extintas pelo final da Era Paleozoica, e apenas 
cinco sobrevivem ate hoje. Com base nas larvas bilaterais e nas formas fdsseis bilateralmente simetricas descobertas 
recentemente, parece que os equinodermos ancestrais eram bilaterais e que seu celoma tinha tres pares de compartimentos 
(trimerico ou triparti do). Dois dados principais dos equinodermos antigos desenvolveram-se, um bilateral e coletor de 
depdsitos e o outro simetrico radialmente e coletor de suspensao. 

Os ancestrais dos equinodermos existentes eram sesseis, tornaram-se radiais como uma adaptagao a esse tipo de vida e, 
entao, originaram grupos vageis. A Figura 22.3 e consistente com tal hipdtese para os taxons mais intimamente aparentados 
com as formas modemas. Ela mostra placas endoesqueleticas com estrutura estereomica e a presenga de sulcos ciliados 
externos para a alimentagao, como condigoes primordiais de um equinodermo (ou pre-equinodermo). Os carpoides extintos 
(Eigura 22.30A) tinham ossiculos estereomicos, mas nao eram radialmente simetricos, e o status do seu sistema hidrovascular, 
se este ja existia, e incerto. Os helicoplacoides fdsseis (Figura 22.30B) mostramuma evidencia de tres sulcos ambulacrais 
verdadeiros, e a boca localizada lateralmente. N6s mostramos ambos os grupos como equinodermos que divergiram 
precocemente (Figura 22.3). 

A fixagao ao substrata atraves da superficie aboral teria sido selecionada em beneficio da simetria radial, explicando a 
origem do subfilo Pelmatozoa, cujos membros atuais sao os crinoides. Ambos Cystoidea (extintos) e Crinoidea eram 
primitivamente presos ao substrata por umpedunculo aboral. Um ancestral que se tornou vagil e voltou seu lado oral para o 
substrata teria originado o subfilo Eleutherozoa. 

A filogenia dentro de Eleutherozoa e controversa. A maioria dos pesquisadores concorda que equinoides e holoturoides 
formam um clado, mas as opinioes divergem quanto as relagoes entre ofiuroides e asteroides. A Figura 22.3 ilustra a visao de 


que os ofiuroides originaram-se apos o fechamento dos sulcos ambulacrais, mas esse esquema trata a evolu^ao dos eineo raios 
ambulaerais (bra 90 s) nos ofiuroides e asteroides eomo eventos independentes. For outro lado, se ofiuroides e asteroides 
formam um unieo clado, entao os sulcos ambulacrais fechados devem ter sido perdidos nos asteroides, ou evoluido 
separadamente nos ofiuroides e no ancestral comum de equinoides e holoturoides. 
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Figura 22.30 A. Dendrocystites, um carpoide (subfile Homalozoa) com um braquiolo. Braquiolos sao assim 
chamados para distinguir-se dos bragos mais robustos dos asteroides, ofiuroides e crinoides. Os carpoides 
apresentavam alguns caracteres interpretados como sendo de cordados. B. Helicoplacus, um helicoplacoide, 
tinha tres areas ambulacrais e, aparentemente, um sistema hidrovascular. E o grupo-irmao dos equinodermos 
atuais. 

Classificagao dofilo Echinodermata 

Ha cerca de 7.000 espedes atuais e 20.000 especies extintas ou fosseis de Echinodermata. A classificagao traditional inclui todas as formas que se deslocam e que 
tinham a superficie oral voltada para o substrato no subfilo Eleutherozoa, o qual contem a maior parte das especies atuais. 0 outro subfilo, Pelmatozoa, acomodava 
principalmente formas pedunculadas e a superficie oral voltada para cima; a maioria das classes extintas e os Crinoidea atuais pertencem a esse grupo. Embora 
outras classificagoes tenham sustentagao consistente, a analise cladistica fornece evidencia de que os dois subfilos tradicionais sao monofileticos. A lista aqui 
apresentada inclui apenas os grupos com especies atuais. 

Subfilo Pelmatozoa (Gr. pelmatos, um pediinculo, +zdon, animal). Corpo em forma de ta^a ou calice com a superficie aboral conectada a um pediinculo 
durante parte da vida ou toda a vida; superficie oral voltada para cima; sulcos ambulacrais abertos; madreporito ausente; boca e anus sobre a superficie oral; varias 
classes fosseis maisa classe Crinoidea atual. 

Classe Crinoidea (Gr. krinon, lirio+ eidos, forma,+ ea, caracterizado por): h'rios-do-mar e penas-do-mar. Onto bravos que se ramificam junto a base e 
com pinulas; sulcos ambulacrais ciliados na superficie oral com pes tubulares tentaculiformes para coleta de alimento; espinhos, madreporito e pedicelarias 

















ausentes. Exemplos: Antedon, Comantheria (Figura 22.29). 

Subfilo Eleutherozoa (Gr. eleutheros, livre, nao preso, +zdon, animal). Corpo em forma de estrela, globular, discoide, ou de pepino; superficie oral 
voltada para osubstrato ou eixooral-aboral paraleloaosubstrato; corpo com ou sem bragos; sulcosambulacraisabertosou fechados. 

Classe Asteroidea (Gr. aster, estrela,+ eidos, forma, + ea, caracterizado por): estrelas-do-mar. Forma de estrela, com bragos nao muito diferenciados do 
disco central; sulcosambulacraisabertos, com pestubulares no lado oral; pestubularesfrequentemente com ventosas;anusemadreporitoaborais; 
pedicelarias presences. Fxemplos: Orthasterias, Pisaster (ver anteriormente). Fsse grupo inclui os membros anteriormente colocados na dasse 
Concentricydoidea (L. cum, juntos, + centrum, centro [com urn centro comum], + Gr. kykios, circulo, + eidos, forma,+ ea, caracterizado por): lirios-do- 
mar. Corpo discoide, com espinhos marginals, porem sem bravos; placas esqueleticas concentricamente arranjadas; anel de pes sem ventosas, proximo a 
margem do corpo; hidroporo presente; trato digestive presente ou ausente, sem anus. Fxempio: Xyloplax (Figura 22.13). 

Classe Ophiuroidea (Gr. aphis, serpente, + oura, cauda, + eidos, forma,+ ea, caracterizado por): estrelas-quebradi^s e estrelas-de-cestas. Forma de 
estrela, com bravos nitidamentedemarcadosem relagaoao disco central; sulcosambulacrais fechados, cobertos por ossiculos; pestubulares sem ventosas e 
nao usados para locomogao; pedicelarias ausentes; anus ausente. Fxemplos: Ophiura (Figura 22.14A), Gorgonocephalus (Figura 22.17B). 

Classe Echinoidea (Gr. echinos, ourigo-do-mar, ourigo-cacheiro, + eidos, forma,+ ea, caracterizado por): ouri^os-do-mar, Clypeaster e bolachas-da- 
praia. Corpo mais ou menos globular ou discoide, sem bravos; esqueleto compacto, ou testa, com placas que se encaixam firmemente; espinhos moveis; 
sulcos ambulacrais fechados; pes tubulates com ventosas; pedicelarias presences. Fxemplos: Arbada, Strongylocentrotus (Figura 22.19), Lytechinus, Mellita. 

Classe Holothuroidea (Gr. holothourion, pepino-do-mar,+ eidos, forma, + ea, caracterizado por): pepinos-do-mar. Forma de pepino, sem bragos; 
espinhos ausentes; ossiculos microscopicos embutidos na parede muscular espessa; anus presente; sulcos ambulacrais fechados; pes tubulates com ventosas; 
tentaculos circum-orais (pes tubulates modificados); pedicelarias ausentes; madreporito interno. Fxemplos: Sderodactyla, Parastichopus, Cucumaria (Figura 
22.24C). 

Diversifica^ao adaptativa 

A diversifica 9 ao dos equinodermos tern sido limitada por sens caracteres mais importantes: simetria radial, sistema 
hidrovascular e endoesqueleto dermico. Se sens ancestrais tinham um cerebro e orgaos sensoriais especializados, estes foram 
perdidos na ado 9 ao da simetria radial. So recentemente os estudos de expressao genica come 9 aram a ajudar os pesquisadores 
a identificar estruturas como o eixo anteroposterior nos equinodermos adultos. A melhor evidencia disponivel atualmente 
sugere que a superficie oral e anterior e a aboral, posterior. Segundo essa bipotese, os bra 90 S representam zonas laterais de 
crescimento. 

Os equinodermos diversificaram-se no habitat bentonico. Ha muitas formas rastejantes que sao filbadoras, berbivoras e 
comedoras de depositos e cami 9 a; formas pelagicas sao muito raras. O sucesso relativo dos asteroides como predadores e 
impressionante e, provavelmente, abibuivel a o quao eles exploraramo mecanismo bidraulico de sens pes tubulares. 

O piano corporal basico dos equinodermos parece ter limitado seriamente suas oportunidades evolutivas para se 
tomarem parasites. De fato, o mais movel dos equinodermos, os ofiuroides, que sao tambem os mais capacitados para inserir 
sens corpos emespa 90 s pequenos, constituemo unico grupo comnumero significativo de especies comensais. 

FILO HEMICHORDATA 

Hemicbordata (Gr. hemi, metade, + chorda, corda) incluem os animais marinbos que, antigamente, foram considerados como 
um subfilo dos cordados devido a presen 9 a de fendas faringeas e de uma notocorda rudimentar. Entretanto, a assim cbamada 
notocorda dos bemicordados e, na verdade, um diverticulo bucal (denominado estomocorda, o que significa “corda oral”) e 
nao bomologo a notocorda dos cordados. Portanto, os bemicordados sao classificados emumfilo a parte. 

Os bemicordados sao criaturas bentonicas vermiformes, que vivem geralmente em aguas rasas. Algumas especies 
coloniais vivem em tubes que elas mesmas secretam. A maioria e sedentaria ou sessil. Sua disbibui 9 ao e, praticamente, 
cosmopolita, porem sens babitos pouco conspicuos e corpo Ifagil dificultam sua coleta. 


Caracteristicas dofilo Hemicbordata 




















• Corpo dividido em probosdde, colarinho e tronco; diverticulo bucal na parte posterior da proboscide 

• Habitos vagil e escavador nos Enteropneusta; pterobranquios sesseis, a maioria colonial, vivendo em tubos secretados 

• Vida livre 

• Simetricos bilateralmente, corpo mole; vermiforme ou pequeno e compacto com estolao para fixagao 

• Triploblastico 

• Bolsa celomatica unica na proboscide, mas bolsas pareadas no tronco e no colarinho 

• Epidermeciliada 

• Sistema digestivo completo 

• Musculos longitudinals e circulates na parede corporal em alguns 

• Plexo nervoso subepidermico espessado para format os cordoes nervosos dorsal e ventral, com urn anel conectivo no colarinho; algumas especies com cordao 
nervoso dorsal oco 

• Neuroniossensoriaisda proboscide, provavelmente,funcionam na quimiorrecep^o 

• Eormam colonias por brotamento assexuado nos pterobranquios; reprodugao assexuada por fragmentagao nos enteropneustos 

• Sexos separados em Enteropneusta, com gonadas que se projetam para o interior da cavidade do corpo; larva tornaria em alguns Enteropneusta 

• Urn unicoglomerulo conectadoaosvasossanguineospodeterfun^esexcretoraseeconsideradoum metanefridio 

• Sistema respiratorio e de alimentagao por filtra^o de fendas fan'ngeas (poucas ou nenhuma nos pterobranquios) liga a faringe ao meio externo 

• Sistema circulatorioformado por vasos dorsal e ventral e urn coragao dorsal 

Existem duas classes. Os membros da classe Enteropneusta (Gr. enteron, intestino, + pneustikos, relative a ou para a 
respira 9 ao) atingem de 20 mm a 2,5 em de comprimento. Os membros da classe Pterobranehia (Gr. pteron, asa, + branchia, 
branquias) sao menores, geralmente de 1 a 12 mm, excluindo seu pedunculo. Cerca de 75 especies de enteropneustos e tres 
pequenos generos de pterobranquios sao reconhecidos. 

Os hemicordados temo celoma tripartido. 

Classe Enteropneusta 

Os enteropneustos sao animals vermiformes lentos, que vivem, geralmente, em galerias e sob pedras nos baixios lodosos das 
regioes entremares. Os generos Balanoglossus (Gr. balanos, fruto do carvalho, + gldssa, lingua) e Saccoglossus (Gr. sakkos, 
saco + gldssa, lingua) sao os mais comuns (Eigura 22.31). 

Forma ejungao 

O eorpo revestido por mueo e dividido emtres regioes distintas: uma proboscide em forma de lingua, um colarinho curto e um 
tronco longo (protossomo, mesossomo e metassomo). 

Proboscide, A proboscide e a parte ativa do animal. Ela vasculha o lodo, examina o ambiente eircundante e coleta o alimento 
atraves de filamentos de muco na sua superficie. As partieulas de alimento sao transportadas para um sulco na borda do 
eolarinho, e depois para a boea, na face ventral, por meio de cilios, sendo entao engolidas. As partieulas maiores podem ser 
rejeitadas por meio do fechamento da boea pela borda do eolarinho (Eigura 22.32). Alem disso, para os coletores de 
depositos deseritos anteriormente, os enteropneustas tambem usam um orgao ciliado pre-oral e fendas branquais para 
alimenta 9 ao por filtra 9 ao. Eles podemusar simultaneamente a alimenta 9 ao por deposito e por filtra 9 ao. 
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Figura 22.31 Saccoglossus, urn enteropneusto (Hemichordata, classe Enteropneusta). A. Vista lateral externa. B. 
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Figura 22.32 Correntes alimentares de hemicordados enteropneustos. A. Vista lateral de urn enteropneusto com 
a boca aberta, mostrando a diregao das correntes geradas pelos cilios na proboscide e no colarinho. As 
particulas do alimento sao direcionadas para a boca e tubo digestive. Particulas rejeitadas movem-se para a 
parte externa do colarinho. A agua sai pelas fendas faringeas. B. Quando a boca esta fechada, todas as 
particulas sao rejeitadas e passam pelo colarinho. Hemicordados nao cavadores e alguns cavadores utilizam esse 
metodo alimentar. 

Os habitantes de galerias usam suas proboscides para escavar, inboduzindo-a no lodo ou na areia, deixando para os 
cilios e 0 muco o babalbo de empurrar a areia para tras. Eles tambem podem ingerir a areia e o lodo conforme cavam, 
extraindo o sen conteudo organico. Constroem galerias em forma de U revestidas por muco, geralmente com duas aberluras 
entre 10 e 30 cmde distancia, coma base do U a 50 ou 75 cmabaixo da superficie. Podemprojetar a proboscide para fora da 
aberlura anterior a fimde capturar o alimento. Adefecagao e feita pela abertura posterior e evidenciada pelo acumulo de fezes 
na forma de caracteristicos monticulos espiralados, uma pista certa para denunciar a localizagao das galerias. 

Na regiao posterior da proboscide existe um pequeno saco celomico (a protocele), no qual se estende o diverticulo 
bucal, uma evaginagao esbeita do tubo digestivo em fundo cego, que se estende para a Ifente, na diregao da regiao da boca, e 
que foi anteriormente considerada uma notocorda. Um canal estreito liga a protocele a um poro na proboscide e ao meio 
externo (Figura 22.31C). As cavidades celomicas pareadas, no colarinho, tambem se abrem em poros. A proboscide e o 
colarinho podem ser enrijecidos para auxiliar na escavagao atraves da entrada de agua pelos poros nos sacos celomicos. A 
contragao da musculatura do corpo forga, entao, o excesso de agua para fora atraves das fendas branquiais, reduzindo a 


































pressao hidrostatica e permitindo ao animal mover-se para a frente. 

Sistema branquial. Uma fileira de poros branquiais localiza-se dorsolateralmente em cada lado do tronco, logo atras do 
colarinho (Figura 22.32A). Os poros abrem-se a partir de uma serie de camaras branquiais, que, por sua vez, coneetam-se a 
uma serie de fendas branquiais em forma de U nas laterais da faringe (Figura 22.3 1C). Nao ha branquias nas fendas 
branquiais, mas alguma troea de gases respiratorios oeorre no epitelio branquial vaseular, bem como na superflcie do corpo. 
As eorrentes ciliares mantem um suprimento Ifeseo de agua que se move da boea atraves da faringe e das fendas e eamaras 
branquiais para o exterior. 

Alimenta^ao e sistema digestive. Os hemieordados alimentam-se por meio da a 9 ao dos eilios e do muco. O alimento e 
eapturado pelo mueo na proboseide e no colarinho. Os eilios movem o alimento para a boea na regiao ventral, faringe e 
esofago e, posteriormente, para o intestino onde ocorrema digestao e a absor 9 ao. 

Sistemas circulatorio e excretor, Um vaso mediano dorsal transporta o sangue incolor para Ifente sobre o intestino. No 
colarinho, esse vaso expande-se emumseio e uma vesicula cardiaca, acima do diverticulo bucal. O sangue penetra, entao, em 
uma rede de seios sanguineos denominada glomerulo, que circunda parcialmente essas estruturas (Figura 22.3 1C). O 
glomerulo tern fun 9 ao excretora e e homologo ao complexo axial dos equinodermos. O sangue segue para a regiao posterior 
atraves de um vaso ventral, localizado abaixo do intestino, passando atraves de extensos seios para o intestino e para a parede 
do corpo. 

Sistemas nervoso e sensorial, O sistema nervoso e formado, principalmente, por uma rede subepitelial, ou plexo, de celulas 
nervosas e fibras, ao qual os processos das celulas epiteliais se conectam. Os espessamentos dessa rede formam os cordoes 
nervosos dorsal e ventral, que se unem posteriormente ao colarinho por umanel conectivo. O cordao dorsal prossegue para o 
interior do colarinho, suprindo o plexo da proboseide com numerosas fibras. O cordao nervoso dorsal (neurocorda) e 
formado por uma invagina 9 ao do ectoderma e e oco em algumas especies. Essa similaridade notavel com o padrao dos 
cordados e tomada como evidencia de homologia com o cordao nervoso dorsal dos Chordata, porem nem todos os 
pesquisadores aceitam tal interpreta 9 ao. A neurocorda contem celulas nervosas gigantes com processos que correm para o 
tronco. Esse sistema de plexos nervosos e muito similar aquele dos cnidarios e equinodermos. 

Os receptores sensoriais incluem as celulas neurossensoriais por toda a epiderme (especialmente na proboseide, onde 
existe um orgao ciliado pre-oral que pode ser quimiorreceptor) e celulas fotorreceptoras. 

Sistema reprodutor e desenvolvimento. Nos enteropneustos, os sexos sao separados. Embora a maioria das especies tenha 
apenas reprodu 9 ao sexuada, ao menos uma especie passa por reprodu 9 ao assexuada. Uma fileira de gonadas dorsolaterais 
localiza-se em cada lado da por 9 ao anterior do tronco. A fecunda 9 ao e externa e, em algumas especies, desenvolve-se uma 
larva tornaria ciliada. Em certos estagios, essa larva e tao parecida com a larva bipinaria dos equinodermos que, no passado, 
foi considerada uma larva equinoderma (Figura 22.33). Saccoglossus, comum nas aguas americanas, apresenta 
desenvolvimento direto sem o estagio de tornaria. 

Classe Pterobranchia 

O piano basico da classe Pterobranchia e semelhante aquele do Enteropneusta, mas determinadas diferen 9 as estruturais 
refletem o modo de vida sedentario dos pterobranquios. O primeiro pterobranquio registrado foi coletado pela famosa 
expedi 9 ao Challenger realizada entre 1872 e 1876. Apesar de ter sido incluido entre Polyzoa (Entoprocta e Ectoprocta), 
posteriormente suas afinidades com os hemieordados foram reconhecidas. Sao conhecidos apenas tres generos {Atubaria, 
Cephalodiscus e Rhabdopleura). 
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Figura 22.33 Comparagao entre A, uma tornaria de hemicordado, e B, uma bipinaria de equinodermo. 

Os pterobranquios sao animais pequenos, geralmente entre 1 e 7 mm de comprimento, embora o pedunculo possa ser mats 
longo. Muitos especimes de Cephalodiscus (Gr. kephale, cabega + diskos, disco) (Figura 22.34) vivem juntos em tubos de 
colageno que, frequentemente, formam um sistema anastomosado. No entanto, os zooides nao se comunicam e vivem 
independentemente nos tubos. Atraves de aberturas nesses tubos, eles distendem suas coroas de tentaculos. Eles se fixam as 
paredes dos tubos por pedunculos extensiveis que podempuxar o animal de volta para o interior quando necessario. 

O corpo de Cephalodiscus e dividido nas tres regioes caracteristicas dos hemicordados - proboscide, colarinho e tronco. 
Existe apenas umpar de fendas branquiais e o tubo alimentar e em forma de El, como anus proximo a boca. A proboscide e em 
forma de escudo. Na base da proboscide existem de cinco a nove pares de bragos ramificados com tentaculos, os quais, a 
semelhanga do que ocorre no lofoforo, contem um prolongamento do compartimento celomico do mesossomo. Os sulcos 
ciliados nos tentaculos e bragos coletam o alimento. Algumas especies sao dioicas e outras monoicas. A reprodugao 
assexuada por brotamento tambem pode ocorrer. 

Em Rhabdopleura (Gr. rhabdos, bastao + pleura, costela, flanco), menor do que Cephalodiscus, os individuos 
permanecem agrupados para formar uma colonia de zooides conectados por um estolao e protegidos no interior de tubos 
secretados (Figura 22.35). Nessas formas, o colarinho tern dois bragos ramificados. Nao existem fendas branquiais ou 
glomerulos. Os novos individuos sao produzidos por brotamento a partir de um estolao basal rastejante que se ramifica no 
substrata. Nenhum pterobranquio temumcordao nervoso tubular no colarinho, mas, emtodos os demais aspectos, seu sistema 
nervoso e similar ao dos Enteropneusta. 

Os graptalitos fosseis da Era Paleozoica Media sao incluidos frequentemente em uma classe extinta de Flemichordata. 
Eles sao importantes fosseis indicadores dos estratos geologicos Ordoviciano e Siluriano. A inclusao dos graptalitos entre os 
hemicordados tern sido muito controversa, mas a descoberta de um organismo que parece ser um graptalito vivo corrfere um 
forte apoio a essa hipotese. Esse organismo tern sido descrito como uma nova especie de pterobranquio, denominada 
Cephalodiscus graptolitoides. 
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Figura 22.34 Cephalodiscus, urn hemicordado pterobranquio. Essas formas diminutas (5 a 7 mm) vivem em tubos 


onde podem deslocar-se livremente. Tentaculos ciliados direcionam as correntes de alimento e agua para a boca. 
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Figura 22.35 A. Rhabdopleura, urn hemicordado pterobranquio em seu tubo. Os individuos habitam tubos 


ramificados conectados por estoloes e protraem os tentaculos ciliados para se alimentar. B. Porgao de uma 
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FILOGENIA E DIVERSIFICAgAO ADAPTATIVA 

Ha muito tempo, a filogenia dos hemicordados e tida como enigmatica. Os hemicordados compartilham caracteristicas tanto 
com os equinodermos, como com os cordados. Com os cordados, eles compartilham as fendas faringeas. Sc os hemicordados 
sao 0 taxon-irmao dos equinodermos, como descrito pela hipotese Ambulacraria (ver Figura 22.1), entao as fendas branquiais 
sao uma caracteristica ancestral dos deuterostomios. Presume-se que as fendas branquiais foram perdidas nos hemicordados 
pterobranquios e na linhagem ancestral de todos os equinodermos, embora alguns pesquisadores encontrem evidencia de 
fendas branquiais nos equinodermos carpoides extintos. Assim, a perda dessas fendas ocorreu antes de linhagens com 
membros atuais se ramificarem a partir daquelas de outros equinodermos (Figura 22.3). 

A hipotese Ambulacraria une os equinodermos e hemicordados com base em um sistema nervoso epidermico difuso 
compartilhado. Portanto, e improvavel que o cordao nervoso dorsal curto, um tanto oco, na zona do colarinho dos 
hemicordados seja homologo ao cordao nervoso dorsal oco dos cordados. 

Um outro carater filogeneticamente importante e o celoma tripartido compartilhado por hemicordados e equinodermos. 
Essa caracteristica e adotada, atualmente, para caracterizar os membros de Ambulacraria. O reexame do desenvolvimento das 
cavidades celomicas de lofoforados e quetognatos indica que, nesses animais, tais cavidades nao sao homologas aquelas dos 
Ambulacraria. O diverticulo bucal no teto da boca dos hemicordados, considerado por muito tempo homologo a notocorda dos 
cordados, e, atualmente, aceito como uma sinapomorfia dos proprios hemicordados. 

A embriogenese inicial dos hemicordados e notavelmente semelhante aquela dos equinodermos, e a larva tomaria, nos 
sens estagios iniciais, e quase identica a larva bipinaria dos asteroides, sugerindo que os equinodermos formem o grupo-irmao 
dos hemicordados (ver Figura 22.1). A analise da sequencia do DNAr 18S sugere que Enteropneusta nao e um grupo 
monofiletico e que os hemicordados sao o grupo-irmao de equinodermos.' Essa analise coloca os Chordata como taxon-irmao 
de equinodermos mais o clado dos hemicordados, e outros, dentro do clado Deuterostomia. 

^ Resumo_ 

Os vermes-seta (filo Chaetognatha) sao umpequeno grupo, mas um importante componente do plancton marinho. Eles temum 
celoma bem desenvolvido e sao predadores eficientes, que capturam outros organismos planctonicos com os dentes e os 
espinhos quitinosos ao redor da boca. O filo Xenoturbellida acomoda duas especies de deuterostomios vermiformes com 
corpos relativamente simples, incluindo umintestino cego. 

O filo Equinodermata possui muitas caracteristicas tipicas da divisao Deuterostomia do reino animal. Os equinodermos 
constituem um importante grupo marinho e sao bastante distintos dos outros filos animais. Eles tern simetria pentarradial, mas 
derivaramde ancestrais bilaterais. 

As estrelas-do-mar (classe Asteroidea) podem ser usadas para ilustrar os equinodermos. Elas geralmente tern cinco 
bravos, que se fundem gradualmente com o disco central. Como outros equinodermos, as estrelas sao desprovidas de cabe 9 a e 
tempoucos orgaos sensoriais especializados. A boca esta voltada para o substrata. Elas temossiculos dermicos estereomicos, 
papulas respiratorias e sulcos ambulacrais abertos. Muitas estrelas tern pedicelarias. O sistema hidrovascular e um sistema 
hidraulico elaborado, embriologicamente derivado de um dos compartimentos celomicos. Ao longo das areas ambulacrais, 
ramos do sistema hidrovascular (os pes tubulares) sao importantes na locomo 9 ao, obten 9 ao de alimento, respira 9 ao e 
excre 9 ao. Muitas estrelas-do-mar sao predadoras, enquanto outras alimentam-se de pequenas particulas. Os sexos sao 
separados, e o sistema reprodutor e simples. A larva bilateral e livre-nadante passa por uma fase fixa ao substrata, em seguida 
transforma-se emumjovemradialmente simetrico e, finalmente, liberta-se e passa a ser umadulto vagil. 

Os bra 9 os da estrela-quebradi 9 a (classe Ophiuroidea) sao delgados e nitidamente distintos do disco central. Elas nao tern 
pedicelarias ou ampolas, e os sulcos ambulacrais sao fechados. Os pes tubulares nao tern ventosas, e o madreporito esta na 
superficie oral. Elas rastejampor meio do movimento dos bra 90 S, e sens pes tubulares atuamna obten 9 ao de alimento. 

Os ossiculos dermicos da maioria dos ouri 90 s-do-mar (classe Echinoidea) sao placas firmemente ajustadas, o corpo e 
compacto e nao ha bra 90 S. As areas ambulacrais sao fechadas e estendem-se em dire 9 ao ao polo aboral. Os ouri 90 s-do-mar 
deslocam-se por meio dos pes tubulares ou espinhos. Alguns ouri 90 s (bolachas-da-praia e ouri 90 s-cora 9 ao) retomam para a 
simetria bilateral quando adultos. 

Os ossiculos dermicos nos pepinos-do-mar (classe Holothuroidea) sao diminutos; portanto, a parede do corpo e mole. 



Suas areas ambulacrais tambem sao fechadas e prolongam-se para o polo aboral. Os holoturoides sao bastante alongados no 
eixo oral-aboral e deitam-se sobre um dos lados do corpo. Como certas areas ambulacrais posicionam-se caracteristicamente 
contra o substrata, os pepinos tambem sofreram algum retorno a simetria bilateral. Os pes tubulares ao redor da boca sao 
modificados em tentaculos, com os quais coletam o alimento. Eles tern uma arvore respirataria interna, e seu madreporito 
dependura-se livre no celoma. 

Os llrios-do-mar e as penas-do-mar (classe Crinoidea) sao o unico grupo de equinodermos atuais, alem dos asteroides, 
com sulcos ambulacrais abertos. Eles realizam filtra 9 ao empregando cllios e muco, e mantem a superficie oral voltada para 
cima. 

As margaridas-do-mar (antiga classe Concentricycloidea) formam um grupo enigmatico, atualmente colocado na classe 
Asteroidea. Sao animals de corpo circular, tern pes tubulares marginals e dois canals circulares concentricos em seu sistema 
hidrovascular. 

Os ancestrais dos equinodermos tinham simetria bilateral, mas provavelmente evoluiram para um estagio sessil que se 
tomou radialmente simetrico e, entao, originou as formas de vida livre. 

Os membros do filo Hemichordata sao vermes marinhos que, no passado, foram classificados como cordados, porque o 
seu diverticulo bucal era considerado como sendo homologo a notocorda. Como os cordados, a maioria tern fendas branquiais 
pareadas. As divisoes do corpo (proboscide, colarinho e tronco) contem os compartimentos celomicos tipicos dos 
deuterostamios (protocele, mesocele e metacele). A classe Enteropneusta dos hemicordados inclui coletores por deposito e 
filtra 9 ao, bem como vermes cavadores que capturam alimento usando o muco e os cilios de sua proboscide. Os membros da 
classe Pterobranchia vivememtubos e tambem usam muco e cilios para se alimentarem, mas eles capturam o alimento com os 
tentaculos. Os hemicordados sao importantes filogeneticamente porque tern afinidades com os cordados e equinodermos. Junto 
com os equinodermos, eles formam o clado Ambulacraria. Alguns trabalhos sugerem que Ambulacraria com os curiosos 
Xenoturbellida vermiformes formam o grupo-irmao de cordados. 

I Ouestoes de revisao 


1. Como os quetognatos se alimentam? 

2. Dados moleculares indicam que Xenoturbella e um deuterostamio. Ha caracteres morfologicos correspondentes? 

3. Qual 0 conjunto de caracteres que os equinodermos tern e que nao ocorrem em nenhum outro filo? 

4. Como se sabe que equinodermos derivam de um ancestral com simetria bilateral? 

5. Distinga os seguintes grupos de equinodermos uns dos outros: Crinoidea, Asteroidea, Ophiuroidea, Echinoidea, 
Holothuroidea. 

6 . O que e umambulacro, e o que diferencia o sulco ambulacral aberto do fechado? 

7. Ea 9 a um esquema da Eigura 22. 6 B sem as legendas; entao, de memoria, nomeie as partes do sistema hidrovascular de 
estrelas-do-mar. 

8 . Sucintamente, explique o mecanismo de a 9 ao do pe tubular de uma estrela-do-mar. 

9. Sucintamente, descreva a a 9 ao de cada uma das estruturas das estrelas-do-mar envolvidas nas seguintes fun 96 es: 
respira 9 ao, alimenta 9 ao e digestao, excre 9 ao e reprodu 9 ao. 

10. Comrela 9 ao as estruturas e fun 96 es na questao 9, como elas acontecem em ofiuroides, ouri 90 s-do-mar, pepinos-do-mar e 
crinoides? 

11. Descreva sucintamente o desenvolvimento em estrelas-do-mar, incluindo a metamorfose. 

12. Relacione grupos da coluna da esquerda com todas as respostas corretas presentes na coluna da direita; 

_ Crinoidea a. Sulcos ambulacrais fechados 

_ Asteroidea b. Superficie oral geralmente para cima 

_ Ophiuroidea c. Combra 90 s 

_ Echinoidea d. Sembra 90 s 

_ Holothuroidea e. Aproximadamente globulares ou discoides 

f Alongados no eixo oral-aboral 








g. Compedicelarias 

h. Madreporito interno 

i. Madreporito sobre a placa oral 

13. Defina o seguinte; pedicelarias, madreporito, arvore respiratoria, lanterna de Aristoteles, papulas, tubulos de Cuvier. 

14. Que evidencia sugere que equinodermos aneestrais seriam sesseis? 

15. De quatro exemplos para mostrar como os equinodermos sao importantes para os seres humanos. 

16. Qual e a prineipal diferen 9 a funeional do celoma de holoturoides emrela 9 ao aquele de outros equinodermos? 

17. De uma razao favorecendo a hipdtese de que o aneestral dos grupos eleuterozoarios e umorganismo radial e sessil. 

18. Que caracteristicas Hemichordata compartilha comEehinodermata, e como diferemos dois filos? 

19. Distinga Enteropneusta de Pterobranchia. 

Para aprofundar seu radocinio. Aposi 9 ao filogenetica dos quetognatos e muito incerta. Quais sao duas outras possiveis 
posi 96 es desse grupo e o que voce precisaria saber para decidir sobre qual seria o melhor posicionamento desse grupo? 
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Cordados 



Dois anfioxos em postura de alimentagao. 

• FILO CHORDATA 


° Subfilo Urochordata 
° Subfilo Cephalochordata 
° Subfilo Vertebrata 





Anfioxo e cordados primitivos 

Ao longo da costa sul da America do Norte, vive um pequeno animal marinho, livre-nadante, que passa a maior parte de sua 
vida semienterrado no fundo do mar - o anfioxo, que e considerado um exemplo classico no estudo da zoologia. Seu corpo e 
transparente e nao possui qualquer valor eomercial, sendo poueo conheeido das popula^oes humanas. Filtram tranquilamente 
partieulas de alimento da agua do mar. O a nf ioxo exibe de forma surpreendente as cineo marcas caraeteristicas do filo 
Chordata: (1) um eordao nervoso tubular dorsal; (2) uma notoeorda de suporte; (3) bolsas ou fendas faringeas; (4) um 
endostilo, produtor de mueo, para filtrar a alimenta^ao; e (5) uma eauda p6s-anal para a propulsao. O anfioxo e um animal que 
poderia ter sido projetado por um zoologo para a sala de aula. Durante o seculo 19, com o crescimento rapido do interesse 
pela ancestralidade dos vertebrados, muitos zoologos pensavam que o a nfi oxo assemelhava-se bastante ao vertebrado mais 
primitivo. 

Mas isso nao durou muito. O a nfi oxo nao tern uma das mais importantes earacteristieas dos vertebrados: uma eabe^a 
difereneiada com orgaos sensoriais especiais, uma adapta 9 ao para a transi^ao para um modo predador ativo. A ausencia de 
uma cabe^a, junto com varias caraeteristicas especializadas, sugere hoje aos zoologos que o anfioxo representa um desvio 
primordial da ancestralidade vertebrada. Nos estamos de fato a uma longa distancia do anfioxo. Entretanto, o a nfi oxo 
provavelmente assemelha-se a condi^ao eordada imediatamente precedente a origem dos vertebrados, mais proximamente do 
que qualquer outro animal vivo. 

CORDADOS 

Os animais mais eornuns para a maioria das pessoas perteneem ao filo Chordata (L. chorda, eorda), do qual os seres humanos 
sao membros e compartilham da earaeteristica que coneede nome ao filo - a notoeorda (Gr. noton, dorso, + L. chorda, eorda) 
(Figura 23.1). Todos os membros do filo possuem essa estrutura, seja restrita a um estagio inieial do desenvolvimento ou 
presente por toda a vida. A notoeorda e um tubo em forma de bastao semirrigido de eelulas preenehidas de fluido e envolvidas 
por uma bainha fibrosa, que se estende, na maioria dos casos, por todo o comprimento do corpo, ventralmente ao sistema 
nervoso central. Desse modo, a notoeorda e um orgao hidrostatico, semelhante ao esqueleto hidrostatico dos nematodeos (ver 
Capitulo 18). Sua principal finalidade e dar rigidez ao corpo, fornecendo uma estrutura esqueletica para a fixa^ao dos 
musculos da nata^ao. 

Os cordados compartilham caraeteristicas comuns com muitos invertebrados nao cordados, quanto ao piano estrutural, 
como a simetria bilateral, o eixo anteroposterior, o eeloma, a organiza^ao de “um tubo dentro de outro tubo”, o metamerismo e 
a eefaliza^ao. Contudo, a posi^ao filogenetica exata dos eordados no reino animal nao esta eselareeida. 

Duas possiveis linhagens de descendeneia forampropostas. As especula^oes iniciais que foealizavamo grupo artropode- 
anelideo-moluseo (ramo Protostomia) de invertebrados foram abandonadas. Apenas os membros do conjunto hemieordado- 
equinodermo (ramo Deuterostomia) merecem considera^oes serias como um grupo-irmao dos cordados. Os cordados 
compartilham com outros deuterostomios varias caraeteristicas importantes: a clivagem radial (Capitulo 8), umanus derivado 
da primeira abertura embrionaria (blastoporo), uma boea derivada de uma abertura de origem seeundaria e um eeloma 






























































formado pela fusao de bolsas enterocelicas (embora, na maioria dos vertebrados, a forma 9 ao do celoma seja esquizocelica, 
mas derivada independentemente daquela dos protostomios, como uma acomoda 9 ao para seus vitelos maiores). 



Figura 23.1 A. Estrutura da notocorda e suas bainhas. As celulas da notocorda propriamente dita tern parades 
espessas pressionadas firmemente entre si e preenchidas com substancia semifluida. A rigidez e causada 
principalmente pela turgescencia das celulas preenchidas com fluido e pelas bainhas dos tecidos conjuntivos 
adjacentes. Esse tipo de endoesqueleto e caracteristico de todos os cordados em algum estagio da vida. A 
notocorda proporciona rigidez longitudinal do principal eixo corporal, uma base para musculos do tronco e urn eixo 
em torno do qual se desenvolve a coluna vertebral. B. Nas feiticeiras e lampreias, a notocorda persiste durante 
toda a vida, mas, em outros vertebrados, e amplamente substituida por vertebras. Nos mamiferos, alguns 
remanescentes da notocorda sao encontrados nos nucleos pulposos dos discos intervertebrais. 

O filo Chordata exibe maior unidade estrutural em todos os orgaos e sistemas do que os outros filos. Ecologicamente, os 
cordados estao entre os organismos mats adaptaveis e sao capazes de ocupar a maioria dos tipos de habitats. Talvez eles 
ilustrem melhor do que qualquer outro grupo animal os processos evolutivos basicos de origem de novas estruturas, 
estrategias adaptativas e diversifica 9 ao adaptativa. 

Classifica^ao tradicional e cladistica dos cordados 

A classifica 9 ao lineana tradicional dos cordados (adiante) fomece um modo conveniente para indicar os taxons incluidos em 
cada grande grupo. Todavia, no uso cladista, alguns dos taxons tradicionais, como Agnatha e Reptilia, nao sao mais 
reconhecidos. Esses taxons nao satisfazem os requisitos da cladistica de que somente grupos monofileticos, os que contem 
todos os descendentes conhecidos de umunico ancestral comum, sao taxonomicamente validos. Os repteis, por exemplo, sao 
considerados parafUeticos, porque esse grupo nao inclui todos os descendentes de seu ancestral mais recente em comum. 
Como e reconhecido, tradicionalmente, o ancestral comum dos repteis e tambem um ancestral de aves. Os repteis, aves e 
mamiferos formam um grupo monofiletico, denominado Amniota, como mostrado no cladograma (Eigura 23.2), porque todos 
desenvolvem-se a partir de um ovo com uma membrana extraembrionaria chamada de amnion. Portanto, de acordo com a 
cladistica, “repteis” podem ser usados apenas como um termo de conveniencia, para denominar amniotas que nao sao aves 
nem mamiferos; nao existem caracteres derivados que unamos “repteis” e excluamas aves e os mamiferos. As razoes por que 
grupos nao monofileticos nao sao usados na taxonomia cladista estao explicadas no Capitulo 10. 

O cladograma dos cordados (Eigura 23.2) mostra uma hierarquia aninhada de taxons reuni dos pela posse de caracteres 
derivados compartilhados. Tais caracteres podem ser morfologicos, fisiologicos, embriologicos, comportamentais, 
cromossomicos ou moleculares. Por outro lado, os ramos de uma arvore filogenetica procuram representar as linhagens reais 
que ocorreramno passado evolutive (Figura 23.3). Ainforma 9 ao geologica comrespeito as idades das linhagens e adicionada 
a informa 9 ao do cladograma, para gerar uma arvore filogenetica para os mesmos taxons. 

Em nosso tratamento dos cordados, retivemos a classifica 9 ao lineana tradicional (adiante) por causa de as subareas da 














zoologia estarem organizadas de acordo com esse esquema e porque a alternativa - uma completa revisao, seguindo os 
prineipios eladistas - iria requerer uma extensa mudan^a e o abandono das organiza^oes familiares. Entretanto, tentamos 
utilizar taxons monofileticos, tanto quanto possivel, porque o seu uso e neeessario para reeonstruir a evolu^ao dos earaeteres 
dos cordados. 


Varias divisoes tradieionais do filo Chordata utilizadas nas classifiea^oes lineanas sao mostradas no Quadro 23.1. Uma 


separa 9 ao fundamental e a de Protoehordata de Vertebrata. Todos os vertebrados tern um cranio que protege o eerebro e sao 
denominados Craniata. Nos observamos que algumas elassifiea^oes eladistas exeluem os Myxini (feitieeiras) dos Vertebrata, 
pois eles nao tern vertebras, mas os coloeamentre os Craniata porque eles tern cranio. Os vertebrados (craniados) podemser 
subdivididos, de forma variavel, emgrupos com base nas earaeteristicas eompartilhadas. Duas dessas subdivisoes, mostradas 
no Quadro 23.1, sao: (1) Agnatha, vertebrados sem mandibulas (lampreias e feitieeiras) e Gnathostomata, vertebrados eom 
mandibulas (todos os outros vertebrados); e (2) Amniota, vertebrados eujos embrioes desenvolvem-se no interior de umsaco 
preenehido por liquido, o amnion (repteis nao aviarios, aves e mamiferos), e Anamniota, vertebrados que nao tern essa 
adapta 9 ao (peixes e anftbios). Os Gnathostomata, por sua vez, podem ser subdivididos em Pisees, vertebrados eom 
mandibulas, com membros (se algum) em forma de nadadeiras; e Tetrapoda (Gr. tetras, quatro, + podos, pe), vertebrados eom 
mandibulas e apendices, se algum, em forma de membros. Note que varies desses agrupamentos sao parafileticos 
(Protochordata, Agnatha, Anamniota, Pisces) e, consequentemente, nao sao aceitos nas olassifioa 96 es eladistas. Os taxons 
monofiletieos aeeitos sao mostrados no topo do eladograma da Figura 23.2 eomo uma hierarquia aninhada de agrupamentos 


eada vez mais inelusivos. 
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Figura 23.2 Cladograma dos membros atuais do filo Chordata, evidenciando provaveis relacionamentos entre 
grupos monofileticos que compoem o filo. As linhas coloridas aninhadas na parte de cima do cladograma 
identificam os grupos monofileticos dentro do filo. O termo Craniata, embora comumente equiparado a 
Vertebrata, e preferido por muitas autoridades porque ele reconhece que alguns vertebrados sem mandibulas 







































(Agnatha) tern cranio, mas nao vertebras. O grupo inferior de linhas grossas identifica os agrupamentos 
tradicionais de Protochordata, Agnatha, Osteichthyes e Reptilia. Tais grupos parafileticos nao sao reconhecidos 
pela cladistica, mas sao mostrados por causa de seu ample use. 
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Figura 23.3 Arvore filogenetica dos cordados, sugerindo uma provavel origem e relagoes. Outros esquemas 
foram sugeridos e sao possiveis. A abundancia relativa em numeros de especies em cada grupo, atraves do 

























tempo geologico como indicado pelo registro fossil, e sugerida pela largura das linhas desenhadas entre os 
grupos e seus descendentes. 


Quadro 23.1 Divisoes tradidonais do filoChordata. 
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CINCO MARCOS CARACTERl'STICOS DOS CORD ADOS 


As cinco caracteristicas distintivas que juntas diferenciam os cordados de todos os outros filos sao: a notocorda, o cordao 
nervoso tubular dorsal, as bolsas ou fendas faringeas, o endostilo e a cauda pos-anal. Essas caracteristicas sao sempre 
encontradas pelo menos em algum estagio embrionario, embora possam mudar ou desaparecer nos estagios posteriores da 
vida. Tudo isso exceto as bolsas ou fendas faringeas, que sao rinicas dos cordados; os hemicordados tambem tern fendas 
faringeas e presume-se que sejam ancestrais dos deuterostomios. Urn cordao nervoso dorsal rudimentar esta presente em 
alguns hemicordados, mas, provavelmente, nao e homologo aquele dos cordados. 


Notocorda 


Notocorda 



A notocorda e uma estrutura flexivel, cilindrica, que se estende ao longo do corpo. E a primeira parte do endoesqueleto a 
surgir em um embriao. A notocorda e um orgao hidrostatico, mas diferente do dos nematodeos, que contem fluido em uma 
cavidade grande (Capitulo 18), o fluido da notocorda esta contido dentro das celulas ou empequeninos compartimentos entre 
elas. Os musculos se prendem a notocorda e, como ela pode se dobrar lateralmente sem se encurtar, isso possibilita 
movimentos ondulatorios do corpo. Nos anfioxos e vertebrados sem mandibulas, a notocorda persiste durante toda a vida 
(Eigura 23.1). Em todos os vertebrados, exceto nas feiticeiras, irma serie de vertebras cartilaginosas ou osseas forma-se a 
partir de celulas mesenquimais, derivadas de blocos de celulas mesodermicas (souiitos), laterals a notocorda. Na maioria dos 
vertebrados, a notocorda e substituida por vertebras, embora remanescentes da notocorda possam persistir entre as vertebras 
ou dentro delas. 

Caracteristicas dofilo Chordata 

• Cauda pos-anal; notocorda; endostilo ou glandula tireoide; osso e cartilagem nos vertebrados 

• Vivem em M/frrfsterrestres, marinhos e de agua doce; muitos podem voar 

• Livre-nadantes, mas uns poucos peixes sao ectoparasitos 

• Simetria bilateral; segmentado, mas segmentagao imperceptivel em muitos 

• Triploblastico 

• Celoma bem-desenvolvido 

• Epiderme presente em todos; derme nos vertebrados; estruturas osseas ouqueratinizadasnormalmentepresentes no tegumentovertebrado;glandulas 
frequentemente diversificadas e abundantes nos vertebrados 

• Sistema digestivo completo; intestino muscular nos vertebrados; bolsas faringeas presentes no inicio do desenvolvimento, irrompendo como fendas 







































branquiais nas formas aquaticas 

• Tecidos muscular cardfaco, esqueletico e liso presentes; miomeros segmentados em peixes e anfibios 

• Cordao nervoso oco e dorsal; cerebro de tres lobos distintos presente nos vertebrados 

• Protocordados com fotorreceptores e estatocistos nao duplicados simples; vertebrados com orgaos sensoriais duplicados bem-desenvolvidos para visao, 
quimiorrecep^o; audpo; equillbrio; eletrorrecep^o e sensibilidade a vibrato 

• Uma reprodu^o assexuada por partenogenese em alguns peixes, anfibios e lagartos 

• Sexos normalmente separados; hermafroditismo nas ascldias e em alguns peixes; fertiliza^o interna ou externa; oviparos ou viviparos; estagio larval distinto 
em alguns; crocodiles; aves; mamiferos e alguns peixes e anfibios com cuidado parental dosfilhotes 

• Rins glomerulares duplicados e ductos nos vertebrados 

• Respira^o via branquias, pulmoes e pele, principalmente; bexiga natatoria presente em muitos peixes, funcionando de forma dinamica 

• Circulatefechada; cora^ao com camaras e globules vermelhos em vertebrados; arcos aorticos distintos em todos, exceto ascidias 


Cordao nervoso dorsal 


Cerebro Cordao nervoso dorsal 



Na maioria dos filos de invertebrados que tern um cordao nervoso, ele e solido e ventral ao tubo digestivo, mas, nos cordados, 
0 unico cordao unico nervoso e tubular e dorsal ao trato digestivo (embora seu centro possa ser quase obliterado durante o 
crescimento). A extremidade anterior aumenta para formar o cerebro nos vertebrados. O cordao oco e produzido no embriao 
pelo dobramento de celulas ectodermicas no lado dorsal do corpo, acima da notocorda. Entre os vertebrados, o cordao 
nervoso passa atraves dos arcos neurais das vertebras e o cerebro e envolvido por um cranio cartilaginoso ou osseo. 

Fendas e bolsas faringeas 


Fendas faringeas 



As fendas faringeas sao aberturas que levam da cavidade farlngea ate o exterior. Bias sao formadas pela invagina^ao do 
ectoderma externo (sulcos faringeos) e pela evagina^ao do endoderma que reveste a faringe (bolsas faringeas). Nos cordados 
aquaticos, as duas bolsas rompem-se atraves da cavidade faringea onde se encontram para formar a fenda faringea. Nos 
amniotas, tais bolsas podem nao romper a cavidade faringea e formam-se apenas bolsas, em vez de fendas. Nos vertebrados 
tetrapodes (terrestres), as bolsas faringeas dao origem a varias estruturas distintas, incluindo a tuba de Eustaquio, a cavidade 
da orelha media, as amigdalas e glandulas paratireoides (Capitulo 8). 

A faringe perfurada evoluiu como um aparelho de alimenta^ao por filtra^ao, sendo usada como tal nos protocordados. A 
agua, com particulas de alimento em suspensao, e conduzida por a^ao ciliar atraves da boca e para fora atraves das fendas 
faringeas, onde o alimento e retido por muco. Nos vertebrados, a a9ao ciliar foi substituida pelas contra^oes faringeas 
musculares, que dirigem a agua atraves da faringe. Os arcos aorticos, que conduzem sangue pela faringe, tambem foram 
modificados. Nos protocordados, esses arcos aorticos sao vasos simples circundados por tecido conjuntivo. Os peixes 
primitivos acrescentaram uma rede de capilares com paredes finas e permeaveis a gases, melhorando a eficiencia da 
transferencia de gases entre o sangue e a agua exterior. Essas adapta96es conduziram a evolu9ao de branquias internas, 
aperfei9oando a conversao da faringe de um aparelho de alimenta9ao por lrltra9ao, nos protocordados, para um orgao 
respiratorio nos vertebrados aquaticos. 

Endostilo ou glandula tireoide 

Ate recentemente, o endostilo nao era reconhecido como um carater de cordados. Entretanto, ele ou seu derivado, a glandula 
tireoide, ocorre em todos os cordados, mas nao em outros animais. O endostilo, situado no assoalho faringeo, secreta muco 



















que retem pequenas particulas de alimento levadas ao interior da cavidade faringea. O endostilo ocorre nos protocordados e 
larvas de lampreias. Algumas de suas eelulas seeretam proteinas iodadas. Bias sao homologas a glandula tireoide, que seereta 
hormonio eom iodo, dos adultos de lampreias e todos os outros vertebrados. Nos cordados primitivos, o endostilo e a faringe 
perfurada trabalhamjuntos para criar um eficiente aparelho filtrador de alimento. 

Cauda pos-anal 



Cauda pos-anal, muscular 



A cauda pos-anal, juntamente eom a musculatura somatiea e a rigidez da notoeorda, permite a mobilidade que as larvas de 
tunieados e anfioxo necessitampara a sua existeneia livre-nadante. A eauda evoluiu, claramente, para propulsao na agua eomo 
uma estrutura adieionada ao eorpo atras da extremidade do trato digestivo. Sua eficiencia e, posteriormente, aumentada nos 
peixes com o incremento das nadadeiras. Nos seres humanos, a cauda e evidente apenas eomo um vestigio (o coccix, uma 
serie de pequenas vertebras no fim da coluna espinal), mas a maioria de outros mamiferos tern uma cauda movel quando 
adultos. 

ANCESTRALIDADE E EVOLUgAO 

Desde meados do seculo 19, quando a teoria de Darwin da descendencia comum tornou-se o ponto focal para investigar as 
rela^oes entre os grupos de organismos atuais, os zoologos tern debatido a questao da origem dos cordados. Tern sido muito 
dificil reconstruir a historia evolutiva dos primeiros cordados porque eles eram, provavelmente, criaturas de eorpo mole, que 
tiveram poucas chances de ser preservadas eomo fosseis. Embora tenham sido descobertos, recentemente, mais cordados do 
Cambriano (ver adiante), o registro fossil e escasso. Consequentemente, essas reconstru^oes originam-se, basicamente, do 
estudo de organismos atuais, especialmente a partir da analise dos estagios iniciais do desenvolvimento que, evolutivamente, 
tendema ser mais conservados que as formas adultas ja diferenciadas. 

A maioria dos primeiros esforgos para identificar as relates dos cordados tinha eomo base similaridades devidas a analogias, e nao a homologias. As estruturas 
analogas executam fun^es similares, mas cuja origem e distinta (eomo asas de borboletas e de aves). As estruturas homologas, por outro lado, compartilham uma 
origem comum, mas podem parecer diferentes (pelo menos superficialmente) e executar fun^es distintas. Por exempio, todos os membros anteriores de 
vertebrados sao homologos porque derivam de um membro pentadactilo de um ancestral comum, mesmo que eles possam ser distintamente modificados em um 
bra^o, no ser humano, ou uma asa, nas aves. As estruturas homologas compartilham uma heran^a genetica; estruturas analogas, nao. Obviamente, apenas 
similaridades homologas evidenciam ancestralidade comum. 

Inicialmente, os zoologos especularam que os cordados teriam evoluido no interior do clado protostomia (anelideos e 
artropodes), mas descartaram tal ideia quando perceberam que as supostas similaridades morfologicas nao eram homologas. 
No inicio do seculo 20, quando mais teorias passaram a enfocar os padroes de desenvolvimento dos animais, tornou-se claro 
que os cordados eram deuterostomios. Como explicado no Capitulo 8 (ver Figura 8.18), os Deuterostomia, run grupo que 
inclui equinodermos, hemicordados e cordados, tern varias caracteristicas embrionarias importantes, assim eomo 
compartilham sequencias genicas, que claramente os separam dos Protostomia e estabelecem seu monofiletismo. Assim, os 
deuterostomios formam, quase que com certeza, um grupo natural de animais inter-relacionados que tiveram uma origem 
comum nos antigos mares pre-cambrianos. Varias linhagens com evidencias anatomicas, moleculares e do desenvolvimento 
sugerem que, em algum momento posterior, na base do periodo Cambriano, ha cerca de 540 milhoes de anos, os primeiros 
cordados originaram-se a partir de uma linhagem relacionada com os equinodermos e hemicordados (Figura 23.3). As 
evidencias a partir de analise filogenetica de sequencias genicas, desenvolvimento e morfologia sugerem fortemente que um 













dado que contem equinodermos e hemicordados e o grupo-irmao dos cordados (ver Figura 22.1). A informa 9 ao acerca da 
biologia dos primeiros cordados pode ser recuperada a partir do exame dos dois grupos atuais de cordados que nao sao 
vertebrados, Urochordata e Cephalochordata. 

SUBFILO UROCHORDATA (TUNICATA) 

Os urocordados (“cordados na cauda”), mais comumente denominados tunicados, incluem cerca de 1.600 especies. Eles 

vivem em todos os mares desde as regioes entremares ate grandes pro fundi dades. Na fase adulta, a maioria e sessil, embora 

alguns sejam livre-nadantes. O nome “tunieado” e sugerido devido a tunica resistente, de material inerte, que eireunda o 

animal e contem eelulose (Figura 23.4). Os tunieados sao eordados altamente especializados na fase adulta, pois, na maioria 

das especies, apenas a forma larval, a qual lembra um girino mierosedpico, temtodas os marcos caraeteristieos dos eordados. 

Durante a metamorfose para a fase adulta, a notoeorda (que na larva e restrita a eauda, dai o nome Uroehordata) e a eauda 

desapareeem, enquanto o eordao nervoso dorsal reduz-se a um simples ganglio. 
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Figura 23.4 Estrutura de um tunieado comum, dona sp. 

Urochordata e subdividido em tres classes: Ascidiacea (Gr. askiolion, pequena bolsa, + acea, sufixo), Appendicularia 
(L. appendic, anexo, + acea, sufixo) e Thaliacea (Gr. thalia, luxiiria, + acea, sufixo). Os membros de Aseidiaeea sao de 
longe os mais comuns, diversifieados e conhecidos. Eles sao, normalmente, conheeidos como “esguichos-do-mar”, porque 
algumas especies, quando irritadas, soltamumjato de agua pelo silao exalante. Quase todas as espeeies sao sesseis, fixas a 
roehas ou outros substrates duros, como estacas ou cascos de navios. Em muitas areas, estao entre os animals de entremares 
mais abundantes. 

As aseidias podem ser solitarias, eoloniais ou compostas. Cada forma eolonial e solitaria tern a sua prdpria tuniea, mas, 
entre as formas eompostas, muitos individuos podem compartilhar a mesma tuniea (Figura 23.5). Em algumas aseidias 
compostas, cada membro tern seu prdprio silao inalante, mas a abertura exalante e comum ao grupo. 

As aseidias solitarias (Figura 23.4) sao formas, normalmente, cilindricas ou esfericas. Revestindo a tunica, observa-se 
uma membrana interna, o manto. Externamente, existem duas proje 96 es: o sifao inalante, ou silao oral, que eorresponde a 
por 9 ao anterior do eorpo, e o sifao exalante, ou silao atrial, o qual delimita a por 9 ao dorsal do animal. A agua entra pelo 
silao inalante e passa para uma faringe eiliada, perfurada por diminutas fendas, que forma uma cesta elaborada. A agua passa 
atraves das fendas da faringe para a cavidade atrial e para fora do eorpo atraves do silao exalante. 






















A alimenta^ao depende da forma 9 ao de uma rede de muco secretado por um sulco glandular, o endostUo, localizado ao 
longo da superficie mediana ventral da faringe. Os cllios nas barras branquiais da faringe deslocamo muco emuma faixa que 
se espalha dorsalmente sobre a face interna da faringe. As partlculas de alimento, trazidas pelo silao inalante, sao retidas na 
rede de muco, que e enrolada emumcordao e carregada emseguida pelos cllios para o esofago. Os nutrientes sao absorvidos 
no intestino medio, e os produtos nao digeridos sao eliminados pelo anus, localizado proximo ao silao exalante. 



Figura 23.5 A. Duas ascidias de bordo amarelo, Rhopalaea sp., em um recife de corais das Pilipinas. Notar um 
grande sifao inalante e um sifao exalante menor para cada animal. B. Sete colonias de tunicados compostas, 
Atriolum robustum, em um recife do Pacifico. Os individuos de uma colonia compartilham uma tunica comum 
(amarela), mas cada um deles tern um sifao inalante (oral) proprio. Cada colonia tern apenas um grande sifao 
exalante (atrial) no topo. Classe Ascidiacea. 






Larva fixada, inicio da metamorfose Metamorfose tardia Adulto 


Figura 23.6 Metamorfose de uma ascidia solitaria a partir de urn estagio larval livre-nadante. 

O sistema circulatorio consiste em um cora 9 ao ventral e dois grandes vasos, um de cada lado do cora 9 ao; tais vasos 
eoneetam-se a um sistema difuso de vasos menores e espa 90 s que irrigam a eesta farlngea (onde oeorrem troeas respiratorias), 
os orgaos do sistema digestive, as gonadas e outras estruturas. Uma caracterlstica ineomum, nao eneontrada em nenhum outro 
cordado, e que o cora 9 ao dirige o sangue primeiro em uma dire 9 ao durante uns poucos batimentos, entao pausa, inverte sua 
a 9 ao e dirige o sangue na dire 9 ao oposta por uns poucos batimentos. Uma outra caracterlstica notavel e a presen 9 a marcante 
de altas concentra 96 es, no sangue, de elementos raros, como vanadio e niobio. A concentra 9 ao de vanadio na ascidia Ciona 
pode atingir 2 milhoes de vezes sua concentra 9 ao na agua do mar. A fun 9 ao desses metals raros na corrente sanguinea e um 
misterio. 

O sistema nervoso e restrito a um nervo ganglionar e a um plexo nervoso localizados na superficie dorsal da faringe. 
Abaixo do nervo ganglionar, localiza-se a glandula subneural, conectada a faringe por umducto. 

As ascidias sao hermalfoditas, e, normalmente, o mesmo animal tern apenas um testlculo e um ovario. Os gametas sao 
conduzidos por ductos para a cavidade atrial e dai seguempara o meio extemo, onde ocorre a fertiliza 9 ao. 

Das cinco caracterlsticas principals dos cordados, as ascidias adultas apresentam apenas duas: fendas farlngeas e 
endostilo. Todavia, a forma larval revela o segredo do seu verdadeiro relacionamento. A larva “do girino” (Figura 23.6) e 
uma forma alongada e transparente com todas as cinco caracterlsticas dos cordados: notocorda, cordao nervoso dorsal oco, 
cauda p 6 s-anal propulsora e uma ampla faringe com enddstilo e fendas farlngeas. A larva nao se alimenta, mas nada por 
algumas boras ou dias antes de fixar-se verticalmente a umobjeto solido por meio de suas papilas adesivas. Ela entao solfe 
uma metamorfose radical (Figura 23.6) para se tornar um adulto sessil, tao modificado que se torna quase irreconhecivel como 
um cordado. 

Os tunicados da classe Thaliacea, conhecidos como taliaceos ou salpas, sao animals pelagicos em forma de barril ou de 
um limao, com corpos gelatinosos e transparentes que, apesar do tamanho consideravel alcan 9 ado por algumas especies, sao 
quase invisiveis nas aguas superficiais ensolaradas. Eles oeorrem de forma solitaria ou em cadeias coloniais, que podem 
atingir varies metros de comprimento (Figura 23.7). O corpo cilindrico de um taliaceo e tipicamente circundado por faixas 
circulares de musculo, com siloes inalantes e exalantes em extremidades opostas. A agua bombeada atraves do corpo, por 
meio de contra 9 ao muscular (em vez de cilios, como nas ascidias), e usada para locomo 9 ao por um tipo de jato-propulsao, 
para a respira 9 ao e como fonte de alimento particulado filtrado em superficies mucosas. Muitos tern 6 rgaos luminosos e 
produzemuma luz brilhante a noite. O corpo da maioria e oco, e as visceras formamuma massa compacta no lado ventral. 
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Figura 23.7 Salpas. Os individuos transparentes dessa ©specie planctonica e delicada estao agrupados em uma 

cadeia. Em cada individuo sao visiveis a gonada e o intestine opacos, alem de uma barra branquial longa e 

serrilhada. Class© Thaliacea. 
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Figura 23.8 Apendicularia adulta {esquerda) e come ela aparece dentro de sua casa transparent© {direita), que 
tern, aproximadamente, o tamanho de uma noz. Quando os filtros de alimentagao tornam-se entupidos com 
alimento, o tunicado abandona sua casa e constroi uma nova. 


As historias de vida dos taliaceos sao trequentemente complexas, e eles estao adaptados para responder a aumentos 
repentinos em sen suprimento de alimentos. O apareeimento de bloom do fitoplancton, por exemplo, e acompanhado por um 
aumento explosivo da populagao, levando a densidades extremamente altas de taliaceos. As formas mais comuns incluem 
Doliolum e Salpa, que se reproduzem por alternancia de geragoes assexuada e sexuada. 

A terceira classe de tunicados, Appendicularia (Larvacea em algumas classificagoes), contem pequenas criaturas 
pelagicas em forma de larva semelhantes a um girino curvo. O nome Larvacea refere-se a semelhanga com os estagios larvais 
de outros tunicados. Eles se alimentam por um metodo unico no mundo animal. Cada um deles constroi uma delicada casa, 
uma esfera oca transparente de muco entrelagado com filtros e passagens atraves dos quais a agua penetra (Figura 23.8). O 
minusculo fitoplancton e bacterias sao capturados no filtro de alimentagao situado no interior da casa e levados a boca do 
animal por meio de um tubo semelhante a um canudo. Quando os filtros ficam entupidos por sujeira, o que ocorre cerca de 
















cada 4 h, a apendicularia abandona a sua casa e constroi uma nova, um processo que leva apenas alguns minutos. Como 
acontece com os taliaceos, as apendicularias aumentam rapidamente a sua popula 9 ao quando o alimento e abundante. Em tais 
perlodos, mergulhar entre essas “casas”, que tern aproximadamente o tamanho de uma noz, seria como nadar em uma 
tempestade de neve! 

SUBFILO CEPHALOCHORDATA 

Os cefalocordados sao os anfioxos; animals delgados, comprimidos lateralmente e translucidos com cerca de 3 a 7 cm de 
comprimento (Figura 23.9), que habitam os fundos arenosos de aguas costeiras emtodo o mundo. Os anfioxos, originalmente, 
ostentaram o nome generico Amphioxus (Gr. amphi, ambas as extremidades, + oxys, pontuda), que mais tarde foi substituido 
pela prioridade por Branchiostoma (Gr. branchia, branquia, + stoma, boca). Todavia, “anfioxo” e ainda utilizado como um 
nome popular e conveniente para todas as 29 especies desse diminuto subfilo. Em aguas costeiras da America do Norte sao 
encontradas cinco especies de anfioxos. 

O anfioxo e especialmente interessante porque tern as cinco caracteristicas distintas dos cordados emumunico individuo. 
A agua entra pela boca, dirigida por cilios localizados na cavidade bucal e faringe, entao passa atraves de numerosas fendas 
faringeas, onde o alimento e capturado pelo muco, secretado pelo endostilo e transportado pelos cilios para o intestino. Nele, 
as particulas alimentares menores sao separadas do muco e passam para o ceco hepatico, onde sao fagocitadas e digeridas 
intracelularmente. O alimento e deslocado atraves do intestino por meio de cilios, que sao concentrados emuma area corada 
de escuro e chamada de anel ileocolico (Figura 23.9), e nao por contra^oes musculares como nos vertebrados. Como nos 
tunicados, a agua filtrada passa primeiramente para um atrio para depots deixar o corpo por um atrioporo (equivalente ao 
silao exalante dos tunicados). 

O sistema circulatorio fechado e complexo para um cordado tao simples. O padrao de fluxo e muito similar ao dos 
peixes, embora nao exista um cora^ao. O sangue e bombeado para a Irente na aorta ventral por meio de contra^oes 
peristalticas da parede do vaso; apos, ele se dirige dorsalmente pelas arterias branquiais (arcos aorticos) nas barras faringeas 
para encontrar as aortas dorsals duplicadas, que se unem, posteriormente, para formar uma aorta dorsal unica. A partir desse 
ponto, 0 sangue e distribuido para os tecidos do corpo por microcircula 9 ao e, entao, coletado em veias que o retornam para a 
aorta ventral. O sangue tern como papel principal o transporte de nutrientes, pois, como faltam eritrocitos e hemoglobina, ele 
tern baixo desempenho no transporte de gases respiratorios. Na faringe nao existem branquias especializadas para a 
respira 9 ao; as trocas gasosas ocorremna superficie do corpo. 

O sistema nervoso e centralizado em torno de um cordao nervoso oco, situado acima da notocorda. Os pares de raizes 
nervosas esplnhals emergem em cada segmento miomerico (musculo) do tronco. Os orgaos dos sentidos sao simples, 
incluindo um ocelo impar, anterior, que funciona como fotorreceptor. Embora a extremidade anterior do cordao nervoso nao 
seja dilatada, como o cerebro caracteristico dos vertebrados, aparentemente ela e homologa a partes do cerebro de 
vertebrados. 

Os sexos sao separados. Os gametas sao liberados na cavidade atrial e passam atraves do atrioporo para o meio externo, 
onde ocorre a fertiliza 9 ao. A clivagem e holoblastica e a gastrula e formada por invagina 9 ao. As larvas eclodem logo apos a 
fertiliza 9 ao e, gradualmente, assumema forma dos adultos. 
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Figura 23.9 Anfioxo. Esse cefalocordado habitante do substrato ilustra as cinco caracteristicas de cordados 
(notocorda, cordao nervoso dorsal, fendas farfngeas, endostilo e cauda pos-anal). Esse piano corporal e 
considerado ancestral para os cordados. A. Anfioxo vivo em posigao tipica para filtragao de alimento. Notar o 
capuz oral com cirros circundando a abertura pre-oral. B. Estrutura interna. 

Nenhumoutro cordado exibe as caracteristicas diagnosticas basicas dos cordados de forma tao evidente quanto o anfioxo. 
Alem dos cinco marcos anatomicos dos cordados, o a nf ioxo tern varias caracteristicas estruturais que se assemelham ao piano 
dos vertebrados. Entre estas, pode-se citar o ceco hepatico, um diverticulo que lembra o pancreas de um vertebrado ao 
secretar enzimas digestivas e o figado por estocar glicogenio, a musculatura segmentar do tronco e o piano circulatorio 
basico dos vertebrados. 

SUBFILO VERTEBRATA (CRANIATA) 

O terceiro subfilo dos cordados e o grande e diversificado Vertebrata, assunto dos Capitulos 24 a 28. Esse grupo monofiletico 
compartilha as caracteristicas basicas dos cordados com os outros dois subfilos, mas, alem disso, exibe um numero de novos 
caracteres que os demais nao compartilhara A denominagao alternativa para esse subfilo, Craniata, descreve mais 
precisamente o grupo, pois todos tern um cranio (caixa craniana ossea ou cartilaginosa), enquanto alguns peixes sem 
mandibulas nao tern vertebras. 

Adaptagoes que nortearam a evolugao inicial dos vertebrados 

Os primeiros vertebrados eram substancialmente maiores e consideravelmente mais ativos que os protocordados. As 
modificagoes das estruturas esqueleticas e dos musculos permitiram aumentar a velocidade e a mobilidade. O nivel de 
atividade mais alto e o tamanho dos vertebrados tambem requereram estruturas especializadas para localizagao, captura e 
digestao do alimento, alem de adaptagoes destinadas a suportar uma alta taxa metabolica. 

Modificafoes musculoesqueleticas 
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A maioria dos vertebrados tern tanto um endoesqueleto como um exoesqueleto de cartilagem ou osso. O endoesqueleto quase 
permite um tamanho corporal ilimitado, com muito maior economia de materials estruturais que o exoesqueleto dos 
artropodes. Alguns vertebrados tornaram-se os organismos mais pesados da Terra. Na maioria dos vertebrados, os eentros 
vertebrais, em forma de diseo, substitmram a notoeorda e neles existem proje 96 es dorsals, denominadas espinhos neurais, 
que fornecem maior area para os museulos segmentares se prenderem Tais musculos (miomeros) do corpo transformaram-se, 
a partir daqueles em forma de V dos eordados ancestrais, em museulos em forma de W dos vertebrados. Esse aumento na 
eomplexidade dos miomeros forneee umpoderoso eontrole sobre umextenso eomprimento do eorpo. As nadadeiras raiadas de 
origem dermica, que auxiliam na nata 9 ao, sao tambemunicas dos vertebrados. 

O endoesqueleto, provavelmente, era eomposto inieialmente por eartilagem e, posteriormente, por osso. A cartilagem, 
eom crescimento rapido e flexibilidade, e ideal para a eonstru 9 ao da primeira estrutura esqueletica de todos os embrioes de 
vertebrados. O endoesqueleto de feitieeiras, lampreias, tubaroes e afins atuais, e mesmo de alguns peixes osseos, eomo os 
esturjoes, e eomposto, principalmente, por cartilagem O osso pode ter sido adaptado, nos primeiros vertebrados, emvarias 
dire 96 es. Certamente, as plaeas de ossos na pele dos ostracodermes e outros peixes primitives forneeeram prote 9 ao eontra 
predadores, embora existam alguns beneficios mais importantes. A resistencia estrutural do osso e superior aquela da 
eartilagem, tornando-o ideal para a fixa 9 ao dos museulos em areas de alto estresse meeanieo. Um dos eoneeitos mais 
interessantes e que a fun 9 ao original do osso era para armazenamento mineral e homeostase. O fosforo e o ealeio sao usados 
para muitos proeessos fisiologicos e tern, partieularmente, alta demanda nos organismos com alias taxas metabolicas. 

A maioria dos vertebrados tern um ample exoesqueleto (que se desenvolve a partir da pele), embora seja altamente 
modifieado em muitas formas. Alguns peixes primitives, ineluindo ostracodermes e plaeodermes (Figuras 23.14 e 23.17), 
foram pareialmente reeobertos por uma armadura dermiea ossea. Essa armadura e modificada emescamas nos demais peixes. 
A maioria dos vertebrados e ainda mais protegida por estruturas queratinizadas derivadas da epiderme, como escamas 
reptilianas, pelos, penas, garras e cornos. 
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Os sistemas digestive, respiratorio, eireulatorio e excretor dos vertebrados sao modificados para atender a maior demanda 
metabolica. A faringe perfurada evoluiu eomo um dispositive de alimenta 9 ao por filtra 9 ao nos primeiros eordados, usando 
eilios e mueo para movimentar a agua e para eapturar pequenas partieulas de alimento em suspensao. Nos vertebrados, a 








adi^ao de musculos a faringe criou uma poderosa bomba para movimentar a agua. Com a origem de branquias altamente 
vascularizadas, a fun^ao da faringe alterou-se, primariamente, para trocas gasosas. Os primeiros cordados moviamo alimento 
pelo tubo digestivo com cilios, mas os vertebrados movem o alimento pelo tubo digestivo com musculos. Essa substitui^ao 
junto com a aquisi 9 ao de duas glandulas digestivas, o figado e o pancreas, permitiram que os vertebrados administrassem o 
aumento da quantidade de alimento ingerido. O cora 9 ao ventral com tres camaras, constituidas de seio venoso, atrio e 
ventriculo, e eritrocitos comhemoglobina aumentaramo transporte de nutrientes, gases e outras substancias. Os protocordados 
nao tern rins distintos, mas os vertebrados tern rins glomerulares duplicados que removem residues metabolicos e regulam os 
fluidos e ions corporais. 


Nova cabega, cerebro e sistemas sensoriais 
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Quando os vertebrados ancestrais trocaram a alimenta 9 ao por filtra 9 ao para a preda 9 ao ativa, novos controles integrativos, 
sensoriais e motores tomaram-se essenciais para localiza 9 ao e captura de presas maiores. A extremidade anterior do cordao 
nervoso tomou-se dilatada como um cerebro tripartido (prosencefalo, mesencefalo e metencefalo) protegido por um cranio 
osseo ou cartilaginoso. Os orgaos sensoriais especiais duplicados evoluiram para a recep 9 ao a distancia. Tais orgaos incluem 
olhos duplicados com cristalinos e retinas invertidas; mecanorreceptores, como ouvidos pares, projetados para equilibrio e 
recep 9 ao do som; quimiorreceptores do paladar e orgaos olfatorios especializados, intensamente sensiveis; receptores da 
linha lateral para detectar vibra 96 es na agua; e eletrorreceptores capazes de detectar correntes eletricas que sinalizam a presa 
(ver Capitulo 33). 

Crista neural, placodios ectodermicos egenes Hox 

O desenvolvimento da cabe 9 a e orgaos sensoriais especiais nos vertebrados foi o resultado incontestavel de duas inova 96 es 
embrionarias, presentes apenas nos vertebrados: a crista neural e os placodios ectodermicos. A crista neural, uma popula 9 ao 
de celulas ectodermicas localizadas ao longo do comprimento do tubo neural embrionario (ver Figura 8.28, no Capitulo 8 ), 
contribui para a forma 9 ao de muitas estruturas diferentes, incluindo a maior parte do cranio, esqueleto faringeo, dentina dos 
dentes, alguns nervos cranianos, ganglios, algumas glandulas endocrinas e celulas de Schwann. Alem disso, a crista neural 
regula o desenvolvimento de tecido adjacente, como o esmalte dos dentes e os musculos faringeos (branquiomericos). Os 
placodios ectodermicos (Gr. placo, placa) sao espessamentos ectodermicos, em forma de placa, que surgem anteriormente em 
ambos os lados do tubo neural. Eles originam o epitelio olfatorio, o cristalino do olho, o epitelio da orelha interna, alguns 
ganglios e nervos cranianos, os mecanorreceptores da linha lateral e os eletrorreceptores. Assim, a cabe 9 a de um vertebrado, 
com suas estruturas sensoriais localizadas proximo a boca (mais tarde equipada com mandibulas para a captura de presas), 
originou-se de novos tecidos embrionarios. 

Os estudos da distribui 9 ao dos genes homeobox {Hox), que controlam o piano corporal do embriao dos cordados 
(Capitulo 8 ), sugerem que os genes Hox foram duplicados, aproximadamente, ao mesmo tempo que ocorreu a origem dos 
vertebrados. O anfioxo e os invertebrados tern apenas uma copia dos genes Hox, enquanto a maioria dos gnatostomados atuais 
temquatro copias. Essas copias adicionais dos genes Hox podemser responsaveis pela evolu 9 ao de muitas caracteristicas dos 
vertebrados. 


Busca pelo vertebrado ancestral 

A maior parte dos primeiros vertebrados paleozoicos fosseis, os ostracodermes (adiante) sem mandibulas, compartilha muitas 
caracteristicas novas, quanto ao desenvolvimento de sistemas de orgaos, com os vertebrados atuais. Tais sistemas de orgaos 
devem ter se originado em um vertebrado primitivo ou linhagem dos cordados invertebrados. Os cordados invertebrados 










fosseis sao raros e conhecidos, primariamente, de dois estratos fosseis - o bem conhecido Burgess Shale (Capitulo 6 ), 
Canada, do Cambriano Medio, e os recentemente descobertos de Chengjiang e Haikou, China, do Cambriano Inf erior. Um 
tunicado (aseidia) e Yunnanozoon, provavelmente um eefalocordado, sao eonhecidos de Chengjiang. Poueo melhor conheeida 
e a Pikaia, uma eriatura em forma de fita, um tanto semelhante a umpeixe, com cerca de 5 cm de comprimento, descoberta em 
Burgess Shale (Figura 23.10). A presen 9 a de notocorda e de miomeros identifica claramente Pikaia como um cordado. A 
semelhan^a superficial de Pikaia como anfioxo atual sugere que ela possa ser um eefalocordado primitivo. 

Uma profusao de informa^oes acerca da origem dos vertebrados e fomecida por Haikouella lanceolata, uma pequena 
eriatura em forma de peixe, conheeida por mais de 300 especimes fosseis, descobertos recentemente em sedimentos de 530 
milhoes de anos de idade, proximo de Haikou. Ela apresenta varios caracteres que a identificam como um cordado, incluindo 
notocorda, faringe e cordao nervoso dorsal. Certas estruturas adicionais dos fosseis, interpretadas como musculos faringeos, 
olhos duplicados e cerebro dilatado, sao caracteristicas de vertebrados (Figura 23.11). Todavia, ela nao e um vertebrado 
porque nos fosseis faltam evidencias de varios atributos diagnosticos de vertebrados, que incluem cranio, ouvido e um 
telencefalo distinto (regiao anterior do prosencefalo). John Mallatt, Jun-yuan-Chen e colaboradores, que tern estudado 
extensivamente esses fosseis, supoemque Haikouella seja taxon-irmao dos vertebrados, embora isso nao seja universalmente 
aceito. Nao obstante as recentes descobertas fosseis de cordados primitivos, muitas especula 96 es sobre a ancestralidade dos 
vertebrados tern focalizado os protocordados atuais, em parte por eles seremmais bem conhecidos que as formas fosseis. 

Butler e Hodosforneceram uma explicagao de como os olhos duplicados dos vertebrados evolufram a partir do ocelo mediano fmpar de um ancestral semelhante ao 
anfioxo. 0 gene homeotico Pax6e responsavel pela forma^o de uma regiao geradora do olho, proximo ao mesencefalo. Os produtos de um outro gene, Sonic 
hedgehog, suprimem a expressao do Pax6 na linha media, formando, assim, olhos duplicados laterals. As manipulates geneticas em camundongos que causam a 
ausencia do Sonic hedgehog produzem um olho mediano nao duplicado. 



Figura 23.10 Pikaia, um cordado primitivo oriundo de Burgess Shale da Columbia Britanica, Canada. 

Olho Cordao Esofago Aorta Notocorda Miomero 



Figura 23.11 Haikouella, um cordado com varias caracteristicas de vertebrado de xistos do Cambriano Inferior 
de Haikou, China. Ha a hipotese de ele ser o taxon-irmao dos vertebrados (Craniata). 

Evolufao dos cordados eposifdo do anfioxo 

A evolu 9 ao dos cordados tomou dois caminhos; um conduzindo aos urocordados sedentarios; outro, aos cefalocordados e 
vertebrados ativos e moveis. Em 1928, na Inglaterra, Walter Garstang postulou que o ancestral cordado era um filtrador de 
alimento sedentario, como os tunicados ascidianos adultos. Garstang lan 90 u a hipotese de que a o ciclo de vida ancestral dos 
cordados permanecia o mesmo dos tunicados e que um ancestral dos vertebrados perdeu a capacidade de se metamorfosear 
em adulto sessil e, em vez disso, desenvolveu gonadas e reproduziu-se, mantendo uma outra morfologia larval. Essa forma. 

















agora livre-nadante como um adulto, teria sido o ancestral dos cefalocordados e vertebrados. Com a contlnua evolu 9 ao, 
enfatizando a cefaliza 9 ao, teriam surgido os primeiros vertebrados (Figura 23.12). Garstang ehamou esse processo de 
pedomorfose {Gv. pais,paid6s, erian 9 a, + morphe, forma), umtermo que desereve a reten 9 ao evolutiva dos atributos juvenis 
ou larvais no corpo do adulto. A pedomorfose e um fenomeno bem eonheeido em varies grupos de animals diferentes (a 
pedomorfose em anfibios e deserita no Capltulo 25). 

As evideneias geneticas e do desenvolvimento, eoligidas recentemente, permitiram testar a hipotese de Garstang. 
Numerosas reconstru 96 es filogeneticas, junto com evideneias fosseis, posicionam os cefalocordados como o taxon-irmao de 
um elado que eonsiste em urocordados e vertebrados, sugerindo que os eefaloeordados e vertebrados retem a condi 9 ao 
aneestral de eordado e que as ascidias sesseis representamuma eondi 9 ao derivada (Figura 23.2). Alemdisso, foi identificado, 
reeentemente, um ineipiente teeido de erista neural nos urocordados, sustentando um parentesco de grupo-irmao eom 
vertebrados. Assim, a maioria dos zoologos, atualmente, rejeita a hipotese de Garstang e eonsidera o eordado ancestral como 
uma criatura livre-nadante (Figura 23.3), talvez semelhante aos anfioxos modernos. 

Embora os uroeordados agora sejam eonsiderados os parentes vivos mais proximos dos vertebrados, a forma de seu 
eorpo sessil evoluiu em uma linhagem ancestral somente para os uroeordados, e nao em uma aneestralidade vertebrada. A 
maioria dos zoologos ve os anfioxos como mantendo muito da estrutura corporal dos cordados ancestral e pre-vertebrada. Os 
eefaloeordados compartilham varias caracteristicas com os vertebrados que estao ausentes nos tunieados, incluindo miomeros 
segmentados, aortas ventral e dorsal, areos aortieos ou branquiais e podocitos, eelulas exeretoras espeeializadas. No entanto, 
eonforme observado no prologo deste eapitulo, o anfioxo nao e provavelmente o aneestral mais comum dos vertebrados 
porque nao possui eerebro tripartido, cora 9 ao em camaras, orgaos sensoriais especiais, intestine museular e faringe, e infere- 
se que o teeido da erista neural tenha oeorrido neste aneestral. 

Pedomorfose, o deslocamento de caracteristicas juvenis ou larvais ancestrais no descendente adulto, pode ser produzida por tres diferentes processes evolutivos do 
desenvolvimento: neotenia, progenese e postergagao. Na neotenia, a taxa de crescimento da forma corporal e reduzida de tal modo que o animal nao atinge a 
forma adulta ancestral, quando ele atinge a maturidade. A progenese e uma maturate precoce de gonadas no corpo de uma larva (ou juvenil) que, entao, 
interrompe o crescimento e nunca atinge a forma corporal ancestral. Na postergagao, o inicio de um processo de desenvolvimento e retardado em relagao a 
maturidade reprodutiva, de tal sorte que a forma adulta ancestral nao e atingida ao mesmo tempo que a maturidade reprodutiva. Assim, a neotenia, a progenese e 
a postergagao descrevem diferentes caminhos pelos quais pode ocorrer pedomorfose. Os biologos usam o termo inclusivo pedomorfose para descrever os resultados 
desses processes evolutivos do desenvolvimento. 




Vertebrado primitive 

Figura 23.12 Hipotese de Garstang sobre a evolugao larval. De acordo com essa hipotese (atualmente rejeitada), 
o ancestral dos cordados era um filtrador de alimento sedentario, como a maioria dos tunieados adultos. Ha mais 
de 540 milhoes de anos, algumas larvas tornaram-se pedomorficas, alcangando a maturidade reprodutiva na 






forma do corpo larval. Estas se tornaram cefalizadas, evoluindo para se tornarem os primeiros vertebrados. 

Larva amocete das lampreias como um modelo para o piano corporal vertebrado ancestral 

As lampreias (peixes sem mandlbulas da classe Petromyzontida, discutidas no Capltulo 24) tern um estagio larval de agua 
doce conhecido como amocete (Figura 23.13). Na forma do corpo, aparencia, modo de vida e emmuitos detalhes anatomicos, 
a larva amocete lembra o anfioxo. De fato, o genero Ammocoetes (Gr. ammos, areia, + koite, cama, referindo-se ao habito 
prefer!do da larva) foi atribmdo as larvas de lampreia no seculo 19, quando se pensava, erroneamente, que se tratava do 
adulto de um cefalocordado, proximamente aparentado ao a nf ioxo. As larvas amocetes sao tao diferentes das lampreias 
adultas que o erro e compreenslvel; a rela^ao nao fora compreendida ate ser observada a metamorfose completa da larva para 
uma lampreia adulta. 



Figura 23.13 Amocete, estagio larval de agua doce de uma lampreia. Embora lembre o anfioxo em muitos 
aspectos, os amocetes tern um cerebro bem desenvolvido, olhos duplicados, rins distintos, coragao e outras 
caracteristicas que faltam no anfioxo, mas que sao especificas do piano corporal vertebrado. 

Classifica^o lineana tradicional dos membros atuais dofilo Chordata 

Filo Chordata 

Subfilo Urochordata (Gr. oura, cauda, + L. chorda, corda, + ata, caracterizado por). (Tunicata): tunicados. Notocorda e cordao nervoso apenas nas larvas 
livre-nadantes; ascidias adultas sesseis, protegidas por uma tunica. Cerca de 1.600 especies. 

Subfilo Cephalochordata (Gr. kephale, cabega, + L. chorda, corda): anfioxos. Notocorda e cordao nervoso dispostos ao longo de toda a extensao do corpo e 
persistentes por toda a vida do animal; formato pisciforme. Vinte e nove especies. 

Subfilo Vertebrata (L. vertebratus, vertebrado). (Craniata): vertebrados. Cranio cartilaginoso ou osseo envolvendo um cerebro tripartido; cabe^a bem 
desenvolvida, com orgaos sensoriais duplicados; normalmente com vertebras; coragao com varias camaras; trato digestivo com paredes musculares; rins 
duplicados. 

Superdasse Agnatha (Gr. a, sem, + gnathos, mandibula): lampreias e feitkeiras. Sem mandlbulas ou apendices duplicados verdadeiros. 
Provavelmente um grupo parafiletico. 

Classe Myxini (Gr. myxa, muco): feitkeiras. Quatro pares de tentaculos circundando a boca; sem funil oral; 1 a 16 pares de fendas branquiais; 
glandulas de muco presentes; sem vertebras; cerca de 70 especies. 

Classe Petromyzontida (Gr. petros, pedra, + myzon, sugador): lampreias. Funil oral com dentes queratinizados; bolsa nasal nao conectada a 
faringe; vertebras presentes apenas como arcos neurais; 38 especies. 

SuperdasseGnathostomata (Gr. gnathos, mandlbulas, + stoma, boca): peixes mandibulados, tetrapodes. Com mandlbulas e, normalmente, com 
apendices duplicados. 

Classe Chondrichthyes (Gr. chondros, cartilagem, + ichthys, peixe): tubardes, raias, quimeras. Esqueleto cartilaginoso; intestino com valvula 
espiral; sem bexiga natatoria; clasper presente nos machos. Cerca de 970 especies. 

Classe Actinopterygii (Gr. aktis, raio, + pteryx, nadadeira, asa): peixes com nadadeiras raiadas. Esqueleto ossificado; uma unica abertura 
branquial coberta por um operculo; nadadeiras duplicadas sustentadas primariamente por raios dermicos; musculatura dos apendices dentro do 


























corpo; bexiga natatoria, quando presente, e um organ principalmente hidrostatico; atrio e ventrfculo nao divididos. Cerca de 27.000 especies. 
ClasseSarcopterygii (Gr. sarkos, ame+pteryx, nadadeira, asa): peixes de nadadeiras lobadas. Esqueleto ossificado; unica abertura branquial 
coberta por operculo; nadadeiras duplicadas com esqueleto interno robusto e musculatura dentro dos apendices (locomotores); nadadeira caudal 
dificerca; intestino com valvula espiral; geralmente com pulmoes; atrio e ventriculo pelo menos parcialmente divididos. Oito especies. Grupo 
parafiletico, a naoser que ostetrapodessejam incluidos. 

Classe Amphibia (Gr. amphi, dupio ou ambos, + bios, vida): anfibios. Tetrapodes ectotermicos; respiragao por pulmoes, branquias ou pele; 
desenvolvimento por estagios larvais; pele umida com glandulas mucosas e sem escamas. Cerca de 6.000 especies. 

Classe Reptilia (L. repere, rastejar): repteis. Tetrapodes ectotermicos com pulmoes; o embriao desenvolve-se dentro de um ovo com casca; sem 
estagio larval; pele seca, sem glandulas mucosas e corpo coberto por escamas epidermicas. Parafiletico, a nao ser que as aves sejam incluldas. Cerca de 
9.500 especies. 

Classe Aves (L. pt de avis, ave): aves. Vertebrados endotermicos com os membros anteriores modificados para o voo; corpo coberto com penas; 
escamas nos pes. Cerca de 10.000 especies. 

Classe Mammalia (L. mamma, seio): mamiferos. Vertebrados endotermicos com glandulas mamarias; corpo relativamente coberto com pelos; 
cerebro volumoso, com neocortex; tres ossiculos na orelha media. Cerca de 5.400 especies. 

Uma larva amocete tern o corpo comprido e delgado, com um capuz oral circundando a boca semelhante ao anfioxo 
(Figura 23.13). Os amocetes sao filtradores de alimento, mas, emvez de puxaremagua para o interior da faringe por meio da 
a^ao de cllios, eomo faz o anfioxo, eles produzem um fiuxo alimentar pelo bombeamento muscular como os peixes modernos. 
A organiza 9 ao dos museulos do eorpo em miomeros, a presen 9 a da notoeorda que serve eomo prineipal eixo esqueletico e o 
piano do sistema cireulatorio, tudo lembra as earaeterlstioas do anfioxo. 

Os amoeetes tern varias earacterlsticas homologas aquelas de vertebrados e que faltam no a nf ioxo. Tais earaeterlstioas 
inoluem cora 9 ao com camaras, cerebro tripartido, orgaos sensoriais espeoiais duplioados derivados em parte de plaoodios 
ectodermioos, glandula pituitaria e rins distintos. Os amoeetes tambem possuem um figado verdadeiro que substitui o oeco 
hepatioo do anfioxo, uma vesloula biliar e tecido panoreatioo (mas nenhuma glandula panoreatioa distinta). Em vez das 
numerosas fendas farlngeas como no anfioxo, no amocete ha apenas sete pares de bolsas e fendas farlngeas. Apartir das barras 
faringeas que separam as fendas farlngeas, projetam-se filamentos branquiais dotados de lamelas seoundarias muito 
semelhantes as branquias mais extensas tlpioas dos peixes osseos (ver Figura 24.29). Assim, a fun 9 ao da faringe evoluiu da 
forma de filtra 9 ao de partioulas nos protooordados para uma que tambem inolui trooa gasosa nos amoeetes e outros 
vertebrados aquatioos. 

Os amoeetes exibem a oondi 9 ao mais primitiva, oomparado oom qualquer vertebrado atual, para essas earaeterlstioas. 
Eles ilustram, olaramente, muitos caraoteres derivados oompartilhados de vertebrados, que sao obscureoidos durante o 
desenvolvimento de outros vertebrados. Eles podem aproximar-se mais de perto do arranjo corporal do ancestral vertebrado. 

Vertebrados mais primitivos 

Os mais primitivos vertebrados fosseis conheoidos, ate reoentemente, eram peixes sem mandibulas, com armadura ossea, 
denominados ostracodermes (Gr. ostrakon, concha, + derma, pele) de sedimentos do Cambriano Superior e do Ordoviciano. 
No fimdos anos 1990, nos surpreendentes depositos de Chengjiang, os pesquisadores desenterraram diversos fosseis de 530 
milhoes de anos de idade, perteneentes a dois (possivelmente da mesma especie) vertebrados semelhantes a peixes: 
Myllokunmingia (Gr. myllo, peixe marinho, + Kunming, uma cidade na China) e Haikouichthys (Haikou, uma eidade na China, 
+ Gr. ichthy, peixe). Esses fosseis empurraram a origem dos vertebrados ao menos para o perlodo Cambriano Inferior. Eles 
mostram muitas caraeterlstieas de vertebrados, ineluindo oora 9 ao, olhos duplioados, oapsulas otioas (ouvido) e o que tern sido 
interpretado como vertebras rudimentares. 









Figura 23.14 Tres ostracodermes, peixes sem mandibulas dos periodos Siluriano e Devoniano. Eles sao 
representados como deveriam se parecer, enquanto buscavam alimento no fundo de urn mar devoniano. Eles 
empregavam uma bomba faringea poderosa para fazer circular agua, em vez do modo muito mais limitado de 
agao por batimento ciliar usado pelos seus ancestrais protocordados (presumivelmente parecido com anfioxo 
nesse sentido). 

Os primeiros ostracodermes eram protegidos com armadura ossea na derme e nao tinham nadadeiras duplicadas, que, nos 
peixes, foram, posteriormente, muito importantes para a estabilidade (Figura 23.14). Os movimentos natatorios dos 
representantes de um dos grupos primitivos, os heterostracos (Gr. heteros, diferente, + ostrakon, concha), devem ter sido 
desajeitados, embora suficientes para propeli-los no fundo do oceano, onde eles procuravam por alimento. Com as aberturas 
da boca, circular ou em fenda, fixas, eles podemter filtrado pequenas particulas de alimento da agua ou sedimentos oceanicos. 
Todavia, diferentemente da forma de filtragao de particulas com a agao de cilios dos protocordados, os ostracodermes 
sugavam a agua para a faringe por bombeamento muscular, uma inovagao importante que, para algumas autoridades, sugere 
que os ostracodermes podemter sido predadores ativos que se alimentavamde animais de corpo mole. 

0 termo "ostracoderme" nao representa um arranjo evolutive natural, mas, em vez disso, e o termo de convenienda para descrever diversos grupos de peixes 
extintossem mandibulas e com carapagas pesadas. 

Durante o periodo Devoniano, os heterostracos solferam uma grande diversificagao que resultou no aparecimento de 
muitas formas peculiares. Sem jamais terem desenvolvido nadadeiras duplicadas ou mandibulas, esses vertebrados primitivos 
florescerampor 150 milhoes de anos ate se tornarem extintos proximo ao fimdo periodo Devoniano. 

Os osteostracos (Gr. osteon, osso, + ostrakon, concha) coexistiram com os heterostracos por quase todo o periodo 
Devoniano. Os osteostracos tinham nadadeiras peitorais duplicadas, uma inovagao que funcionou para aperfeigoar a eficiencia 
da natagao, controlando a arfagem, a guinada e a ondulagao. Tal inovagao permitiu um movimento para Ifente bem 
direcionado. Um osteostraco tipico, como Cephalaspis (Gr. kephale, cabega, + aspis, escudo) (Figura 23.14), era um animal 
pequeno que raramente excedia 30 cm de comprimento. Ele era coberto por uma pesada armadura dermica de osso, incluindo 
0 escudo da cabega como uma so pega. O exame das caracteristicas internas da caixa craniana revela um sofisticado sistema 
nervoso e orgaos dos sentidos, semelhantes aqueles das lampreias modernas. 

Um outro grupo de ostracodermes, os anaspideos (Figura 23.14), era mais aerodinamico do que outros ostracodermes. 
Estes e outros ostracodermes solferam uma diversificagao impressionante nos periodos Siluriano e Devoniano. Todavia, todos 
ostracodermes tornaram-se extintos no fim do periodo Devoniano. 

Durante decadas, os geologos usaram fosseis estranhos e microscopicos, em forma de dentes, denominados conodontes 
(Gr. konos, cone, + odontos, dente), para datar sedimentos marinhos paleozoicos, sem saber que tipo de criatura apresentava. 



























originalmente, tais elementos. No inicio dos anos de 1980, a descoberta de animals conodontes completos mudou essa 
situa^ao. Com sens elementos fosfatados em forma de dente, miomeros, notocorda, olhos duplicados e capsulas otieas, os 
eonodontes perteneiam elaramente ao clado Vertebrata (Figura 23.15). Embora sua posi 9 ao exata nesse elado nao esteja elara, 
eles sao importantes para o entendimento da evolu 9 ao dos primeiros vertebrados. 

0 paleozoologosueco Erik Stensio (1891-1984) foi o primeiro pesquisador a abordar a anatomia fossil com a mesma aten^o incansavel aos minimos detalhes que os 
morfologistas tern aplicado, ha longo tempo, ao estudo anatomico de peixes atuais. Ele desenvolveu metodos novos e exatos para, gradualmente, extrair urn fossil, 
poucos micrometros a cada vez, para revelar as estruturas internas. Ele foi capaz de reconstruir nao apenas a anatomia ossea, mas os nervos, vasos sanguineos e 
musculos em numerosos grupos de peixes da era Paleozoica e do inicio da Mesozoica. Seus metodos inovadores continuam a ser utilizados hoje pelos paleozoologos, 
mas sao complementados por novas tecnologias de imagem, incluindo tomografia computadorizada (TC). 

Vertebrados primitivos com mandibulas 

Todos os vertebrados eom mandibulas, extintos ou atuais, sao chamados coletivamente de gnatostomados (“boea eom 
mandibulas”) emeontraste aos vertebrados semmandibulas, os agnatos (“semmandibulas”). Os gnatostomados sao umgrupo 
monofiletico; a presen 9 a de mandibulas e um estado de carater derivado eompartilhado por todos os peixes eom mandibulas e 
tetrapodes. Entretanto, os agnatos sao definidos prineipalmente pela auseneia de mandibulas, uma caraeteristica que nao e 
unica aos peixes sem mandibulas, ja que elas estavam ausentes nos ancestrais dos vertebrados. Assim, Agnatha e parafiletico. 



Figura 23.15 Restauragao de um conodonte. Os conodontes assemelhavam-se, superficialmente, ao anfioxo, 
mas tinham um grau muito maior de cefalizagao (olhos duplicados e, possivelmente, capsulas auditivas) e 
elementos mineralizados similares a osso - tudo indicando que os conodontes, provavelmente, eram vertebrados. 
Os elementos conodontes sao considerados como parte de um aparelho de capture de alimento. 

A origem das mandibulas foi um dos mais importantes eventos na evolugao dos vertebrados. E obvia a utilidade das 
mandibulas; elas permitem predar formas grandes e ativas de alimento, nao disponiveis para os vertebrados sem mandibulas. 
Uma ampla evidencia sugere que as mandibulas surgiram por meio da modificagao do primeiro ou do segundo areo branquial 
eartilaginoso de uma serie. Como esse areo mandibular substituiu fungoes de sustentar branquia e ventilagao para aquela de 
alimentagao eomo mandibulas? Na expansao desse areo e evolugao para um novo, os museulos associados podemter primeiro 
auxiliado a ventilagao branquial, talvez para atender ao aumento nas demandas metabolieas dos vertebrados primitivos. Uma 
vez ampliado e equipado com musculos mais fortes, o primeiro areo faringeo pode, facilmente, ser modificado para funcionar 
como mandibulas. As evidencias para essa transformagao admiravel incluem; primeira, que ambos os arcos branquiais e as 
mandibulas formam-se a partir das barras superiores e inferiores que se dobram para ffente e sao articuladas na regiao 
mediana (Eigura 23.16); segunda, que ambos os arcos branquiais e as mandibulas sao derivados de celulas da crista neural; 
terceira, a musculatura da mandibula e homdloga aquela que sustenta originalmente a branquia, como evidenciado pela 
distribuigao dos nervos cranianos. Quase tao notavel quanto essa drastica remodelagem morfoldgica e o subsequente destino 
evolutivo dos elementos 6sseos das mandibulas - sua transformagao em ossiculos da orelha media de mamiferos (Capitulo 
33). 





Cartilagens de sustenta 9 ao 



Figura 23.16 Como os vertebrados adquiriram suas mandibulas. A semelhanga entre as mandibulas e os 
suportes de branquias dos peixes primitivos, como esse tubarao do Carbonifero, sugere que a maxila 
(palatoquadrado) e a mandibula (cartilagem de Meckel) evoluiram a partir de estruturas que, originalmente, 
funcionavam como suportes das branquias. Os suportes branquiais imediatamente atras das mandibulas sao 
articulados como as mandibulas e serviam para liga-las a caixa craniana. As lembrangas dessa transformagao 
sao vistas durante o desenvolvimento dos tubaroes modernos. 

Um crescente grupo de zoologos usa caracteres do desenvolvimento para descobrir a historia evolutiva de estruturas ou organismos, uma area de pesquisa chamada 
"evo-devo". Estudos recentes documentam que a expressao de varies genes homeoticos, incluindo Hox e DIx, estabelece os limites dorsoventral e anteroposterior 
durante o desenvolvimento de varias estruturas da cabega. For exempio, os anfioxos e as lampreias que nao tinham mandibulas expressam HoxL6 (ou seu 
homologo) por toda a cabega, mas os gnatostomados expressam HoxL6 apenas nos arcos faringeos posteriores, nao no arco mandibular. Isso sugere que a perda da 
expressao do HoxL6 no arco mandibular facilitou a evolu^o das mandibulas. 

Uma caracteristica adicional de todos os gnatostomados e a presenga de apendiees peitorais e pelvieos duplieados, sob a 
forma de nadadeiras ou membros. Estes, provavelmente, originaram-se eomo estabilizadores para tfear mudanga de diregao, 
arfagem e ondulagao geradas durante a natagao ativa. De aeordo eom a hipotese da “nadadeira dobrada”, as nadadeiras 
duplieadas surgiram a partir de dobras ventrolaterais eontinuas ou zonas formadoras de nadadeiras. A adigao de suportes 
esqueletieos as nadadeiras aumentou a sua habilidade de forneeer estabilidade durante a natagao. Uma evideneia para essa 
hipotese e eneontrada nas abas duplieadas de Myllokunmingia e anaspideos, alem de um grande mimero de nadadeiras 
duplieadas de aeantodios, tambem deseritos nesta segao. Todavia, as nadadeiras peitorais apareeem no registro fossil antes 
das nadadeiras pelvieas, sugerindo umeenario evolutivo mais eomplexo. Em uma linhagemde peixe, os suportes esqueletieos 
e museulares das nadadeiras duplieadas tornaram-se reforgados, permitindo-lhes tornarem-se adaptados a loeomogao na terra 
eomo membros. Os biologos do desenvolvimento deseobriram que a expressao difereneial de varies genes homeotieos define 
os limites dos fianeos e apendiees duplieados nos gnatostomados atuais. A origem das mandibulas e apendiees duplieados 
pode estar relaeionada eom uma segunda duplieagao Hox, proxima a origem dos gnatostomados. Ambas, mandibulas e 
nadadeiras duplieadas, foram as prineipais inovagoes na evolugao dos vertebrados, estando entre as razoes mais importantes 
para as subsequentes diversifieagoes importantes dos vertebrados que produziram os peixes modernos e todos os tetrapodes, 
ineluindo voee, o leitor deste livro. 

Entre os primeiros vertebrados eom mandibulas estavam os placodermes (Gr. plax, plaea, + derma, pele), eom 
armaduras extemas pesadas. Eles primeiro surgiram no registro fossil do periodo Siluriano Inferior (Eigura 23.17). Os 
plaeodermes evoluiram emuma grande variedade de formas, algumas muito grandes (uma tinha 10 m de eomprimento!), eom 
apareneia grotesea. Eram peixes eom armaduras eobertas de eseamas eom formato de diamantes ou eom grandes plaeas 
osseas. Todos se extinguiram no fim do periodo Devoniano e pareee que nao deixaram deseendentes. Os plaeodermes sao, 
provavelmente, o taxon-irmao de todos os outros gnatostomados (ver Figura 24.2). Todavia, os aeantodios, outro grupo de 
peixes primitivos eom mandibulas, eonheeidos do periodo Siluriano ao Permiano, e earaeterizados por olhos grandes situados 







anteriormente e nadadeiras com grandes espinhos (Figura 23.17), estao inclmdos cm um dado que sofreu uma grande 
diversifica^ao para formar os peixes osseos, que hoje dominamas aguas do mundo. 



Figura 23.17 Peixes primitives sem mandibulas do periodo Devoniano, de 400 milhoes de anos atras. As 
mandibulas e os suportes branquiais, a partir dos quais evoluiram as mandibulas, desenvolvem-se de celulas das 
cristas neurais, um carater diagnostico dos vertebrados. A maioria dos placodermes era habitante do fundo e 
alimentava-se de animais bentonicos, embora alguns fossem predadores ativos. Os acantodios sustentavam 
armaduras menores que os placodermes e tinham olhos grandes situados anteriormente e espinhos proeminentes 
nas nadadeiras duplicadas. A maioria era marinha, mas muitas especies viveram em agua doce. 

J Resumo_ 

O filo Chordata e assim denominado pela presen^a, em algum estagio do seu eielo de vida, da notoeorda cillndriea e que 
refor^a o eixo do corpo. Todos os cordados compartilham cineo marcos caracterlsticos que os separam de todos os demais 
filos: notoeorda, cordao nervoso dorsal oco, bolsas ou fendas farlngeas, endostilo e cauda p6s-anal. Dois dos tres subfilos de 
cordados sao de invertebrados, nos quais nao existe cabe^a difereneiada. Sao os Urochordata (tunicados), cuja maioria e 
sessil na forma adulta, mas todos eles tinham uma forma larval livre-nadante; e os Cephalochordata (anfioxos), formas 
semelhantes a peixes que ineluemo famoso anfioxo. 

Os cordados sao deuterostomios, como os equinodermos e hemicordados. Atualmente, a maioria dos zoologos considera 
0 cordado ancesbal como tendo sido uma criatura pequena, livre-nadante e filbadora de alimento. Embora uma evideneia 
recente sugira que os urocordados sao o grupo-irmao vivo de vertebrados, o modo de vida sessil de seus adultos e, 
provavelmente, derivado, e o a nf ioxo (Cephalochordata) tern a forma corporal mais similar a do ancestral pre-vertebrado. 

O subfile Vertebrata inclui os membros do reino animal dotados de coluna vertebral (feiticeiras e lampreias, realmente, 
nao tern vertebras, mas elas sao incluidas em Vertebrata por tradi 9 ao, pois compartilham muitas homologias com vertebrados). 
Os vertebrados caracterizam-se como um grupo por: uma cabe^a bem desenvolvida, seu grande tamanho relative, alto grau de 
mobilidade e um projeto corporal distinto, com muitas caracteristicas peculiares que permitiram a irradia^ao adaptativa 
excepcional. Entre estas, os mais importantes sao: o endoesqueleto vivo, que permite um crescimento continue e fornece uma 
estrutura robusta para a eficiente fixa^ao e a^ao muscular; faringe muscular perfurada com fendas e branquias (perdida ou 
amplamente modificada nos vertebrados terresbes), com ample aumento da eficiencia respiratoria; tube digestive com 
musculatura; cora^ao com camaras, que atende a mais alias demandas metabolicas; e um sistema nervoso avan^ado, com 
cerebro diferenciado e orgaos sensoriais duplicados. O discernimento sobre a evolu^ao inicial dos vertebrados e fornecido 
pelo exame de varias formas fosseis, ineluindo Haikouella, conodontes, peixes ostracodermes e os amoeetes, larvas das 
lampreias atuais. A evolu^ao das mandibulas e dos apendices duplicados, provavelmente, contribuiu para o incrivel sucesso 




















de umdos grupos de vertebrados, os gnatostomados. 

[ Ouestoes de revisao _ 

1. Que caracteristicas compartilhadas pelos tres filos de deuterostomios indicam um grupo monofiletico de animais inter- 
relacionados? 

2. Explique como a classifica^ao cladista para os vertebrados resulta em importantes reagrupamentos dos tradicionais 
taxons de vertebrados (refere-se a Figura 23.2). For que alguns agrupamentos tradicionalmente reconhecidos, como 
Agnatha e Reptilia, sao inconsistentes com os principios cladistas? 

3. Nomeie cinco caracteristicas compartilhadas por todos os cordados e explique a fun 9 ao primaria de cada uma. 

4. No debate sobre a questao da origem dos cordados, os zoologos, fmalmente, concordam que os cordados devem ter 
evoluido dentro do grupo deuterostomio e nao de um grupo protostomio, como inicialmente defendido. Quais as 
evidencias embriologicas que sustentam esse ponto de vista? 

5. Fa 9 a a descri 9 ao de um tunicado adulto que o identificaria como um cordado e, ainda, distingue-o de outros grupos de 
cordados. 

6 . Ha muito tempo, o anfioxo tern sido de interesse de muitos zoologos que buscam um ancestral para os vertebrados. 

Explique por que o anfioxo desperta tal interesse e como ele e diferente do hipotetico ancestral comum mais recente de 

todos os vertebrados. 

7. Tanto as ascidias (urocordados) como os cefalocordados (anfioxos) sao organismos filtradores de alimento. Descreva o 
aparelho de filtra 9 ao de alimento de uma ascidia e explique em que sentido o seu modo de alimenta 9 ao e similar, ou 
distinto, daquele do anfioxo. 

8 . Explique por que e necessario saber a historia de vida de um tunicado para entender por que os tunicados sao cordados. 

9. Eiste tres grupos de adapta 96 es que dirigiram a evolu 9 ao dos vertebrados e explique como cada uma delas contribuiu 

para o sucesso dos vertebrados. 

10. Em 1928, Walter Garstang sugeriu que os tunicados pareciam ser o estoque ancestral dos vertebrados. Explique essa 
hipotese e avalie sua validade comrecentes dados filogeneticos, fosseis e do desenvolvimento. 

11. Qual e a posi 9 ao filogenetica de Haikouella e que evidencia sustenta seu posicionamento? 

12. Distinga ostracodermes de placodermes. Quais caracteristicas evolutivas importantes que apareceram primeiro emcada 
grupo? O que sao conodontes? 

13. Qual e a explica 9 ao atualmente prefer!da para a evolu 9 ao das mandibulas dos vertebrados? 

Para aprofimdar seu raciocinio. Atualmente, urocordados, em vez de anfioxo, sao considerados grupo-irmao de 
vertebrados. Por que o anfioxo ainda e, em vez de urocordados, considerado um melhor modelo para o piano corporal 
dos primeiros vertebrados? 
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Tubarao-martelo, Sphyrna lewini, proximo das llhas Galapagos. 
• FILO CHORDATA 
° Classe Myxini 
° Classe Petromyzontida 
° Classe Chondrichthyes 
° Classe Actinopterygii 
° Classe Sarcopterygii 






O que e um peixe? 

No uso comum (e especialmente mais antigo), o termo peixe designa umconjunto misto de animais aquatieos. Os historiadores 
naturals do seeulo 16 elassificaram as focas, baleias, anfibios, croeodilos, ate mesmo hipopdtamos, bemeomo uma por 9 ao de 
invertebrados aquatieos, eomo peixes. Posteriormente, os bidlogos foram mais diseriminantes, eliminando primeiro os 
invertebrados e depois os anfibios, repteis e mamiferos do eoneeito restrito de peixe. Atualmente, reeonheeemos um peixe 
eomo um vertebrado aquatieo eom branquias, membros, se presentes, na forma de nadadeiras e, normalmente, com uma pele 
com escamas de origem dermiea. 

Mesmo esse eoneeito moderno do termo “peixe” e utilizado por convenieneia, nao eomo uma unidade taxonomiea. Os 
peixes nao eompoem um grupo monofiletieo, porque o aneestral dos vertebrados terrestres (tetrapodes) esta ineluido em um 
grupo de peixes (os sareopterigios). Consequentemente, os peixes podemser definidos emtermos evolutivos eomo todos os 
vertebrados que nao sao tetrapodes. Pelo fato de viverem em habitats que sao menos aeessiveis aos humanos do que os 
terrestres, as pessoas raramente apreciam a marcante diversidade desses vertebrados. Nao obstante, os peixes do mundo 
diversifiearam ate mais de 28.000 espeeies atuais - mais do que todas as outras especies de vertebrados combinadas - eom 
adapta 96 es para quase todo ambiente aquatieo concebivel. Nenhum outro grupo animal iguala os peixes no seu dominio dos 
mares, lagos e rios do mundo. 

eorpo do peixe tern um formato hidrodinamieo para a loeomo 9 ao em meio aquatieo. Suspenso em um meio que e 800 

vezes mais denso que o ar, uma truta ou lueio podempermanecer imdveis, variando sua flutuabilidade neutra ao adieionar 
ou remover ar de sua bexiga natatdria. Eles podem disparar para Ifente ou em angulos, utilizando as nadadeiras eomo Ifeios e 
lemes para manobras. Com exeelentes 6 rgaos para troca de sais e agua, os peixes podem ajustar sua composi 9 ao de fluidos 
eorporais em seus ambientes, agua doee ou marinho. Suas branquias sao os equipamentos respiratdrios mais efieientes do 
reino animal para extrair oxigenio de um meio que contem menos de 1/20 de oxigenio que o ar. Os peixes sao dotados de 
exeelentes sentidos olfatdrio e visual, alem de um sistema da linha lateral com sensibilidade acurada as vibra 96 es e correntes 
da agua. Desse modo, ao dominarem os problemas fisicos de seu elemento, os primeiros peixes evoluiram um piano eorporal 
basico e umeonjunto de estrategias fisioldgieas que moldarame direcionaram a evolu 9 ao de seus descendentes. 
ANCESTRALIDADE E RELAgOES DOS PRINCIPAIS GRUPOS DE PEIXES 

Os peixes eonstituem um vasto conjunto de vertebrados aquatieos distantemente aparentados, com nadadeiras e que respiram 
por branquias. Eles sao os mais antigos e mais diversificados dentro do elado Vertebrata, constituindo 5 das 9 elasses de 
vertebrados atuais e eerca de metade das aproximadamente 58.000 espeeies de vertebrados. 

Os peixes sao de uma linhagem antiga, descendentes de um protoeordado ancestral livre-nadante desconheeido ha cerea 
de 550 milhoes de anos (hipdteses sobre a origem dos eordados e vertebrados sao discutidas no Capitulo 23). Os primeiros 
vertebrados eram um grupo de peixes agnatos (sem mandibulas), ineluindo os ostracodermes (Eigura 23.14). Um grupo de 
ostraeodermes deu origem aos gnatostomos (eom mandibulas). 

Os agnatos (sem mandibulas) ineluem, juntamente eom os ostraeodermes, as feiticeiras e lampreias atuais, peixes 
saprdfagos ou parasitos. Embora as feitieeiras nao tenham vertebras e as lampreias as tenham apenas em forma rudimentar. 





















elas sao, assimmesmo, incluidas no subfile Vertebrata por apresentarem um cranio e muitas outras homologias de vertebrados. 
Apesar de as feiticeiras e lampreias serem muito semelhantes superficialmente, elas sao, de fato, tao distintas uma da outra 
que zoologos as inclmram em classes taxonomicas separadas. 

Todos os demais peixes tern apendices duplicados e mandlbulas e sao incluldos, junto com os tetrapodes (vertebrados 
terrestres), no grupo monofiletico dos gnatostomados. Eles aparecem no registro fossil no final do periodo Siluriano, com 
mandibulas totalmente formadas, e formas intermediarias entre agnatos e gnatostomados sao desconhecidas. No periodo 
Devoniano, a “Era dos Peixes”, diversos grupos distintos de peixes gnatostomados cram comuns. Elm desses, os placodermes 
(Capitulo 23), tornou-se extinto no periodo subsequente, o Carbonifero, nao deixando descendentes. Um segundo grupo, os 
peixes cartilaginosos da classe Chondrichthyes (tubaroes, raias e quimeras), perdeu a pesada armadura dermica dos 
primeiros peixes com mandibulas e adotou cartilagemno endoesqueleto. Amaioria e de predadores ativos com formas do tipo 
de tubaroes ou raias, que solferampoucas modifica 96 es ao longo do tempo. Como grupo, os condrictes fioresceram durante os 
periodos Devoniano e Carbonifero da Era Paleozoica, mas declinaram perigosamente proximos da extin 9 ao ao fim dessa era. 
Eles se recuperaram no inicio da Era Mesozoica e diversificaram-se ate formar tubaroes e raias modernas (Figura 24.1). 

Os outros dois grupos de peixes gnatostomados, acantodios (Capitulo 23) e peixes osseos, foram abundantes e diversos 
no periodo Devoniano. Os acantodios distinguiam-se por apresentarem espinhos robustos em todas as nadadeiras, exceto a 
caudal. Eles se extinguiram no periodo Permiano Inf erior. Embora haja muito debate sobre as afinidades filogeneticas dos 
acantodios, muitos autores os consideram grupo-irmao dos peixes osseos, os peixes dominantes atualmente (Figura 24.2). Nos 
reconhecemos dois grupos distintos de peixes osseos. Desses dois, os peixes de nadadeiras raiadas (classe Actinopterygii) 
sao, de longe, o mais diverse, e se diversificaram ate formar a maioria dos peixes osseos modernos. No outro grupo, os 
peixes de nadadeiras lobadas (classe Sarcopterygii), incluem-se poucas especies de peixes atualmente, dentre as quais o 
grupo-irmao dos tetrapodes. Os peixes de nadadeiras lobadas sao representados atualmente pelos peixes pulmonados e 
celacantos - remanescentes de importantes linhagens que fioresceram no periodo Devoniano (Figura 24.1). A classifica 9 ao 
dos principals grupos de peixes esta no final do capitulo. 

PEIXES ATUAIS SEM MANDIBULAS 

Os peixes atuais sem mandibulas sao representados por 108 especies divididas entre duas classes; Myxini (feiticeiras) com 
cerca de 70 especies e Petromyzontida (lampreias) com 38 especies. Os representantes de ambos os grupos nao tern 
mandibulas, ossifica 9 ao interna, escamas e nadadeiras pares, e os dois grupos compartilham aberturas branquiais em forma de 
poros e corpo anguiliforme. 

Com base nessa similaridade morfologica, esses dois grupos foram previamente unidos sob o nome “Cyclostomata”, um 
agrupamento que se mostrou parafiletico quando os caracteres morfologicos foram analisados por meio da metodologia 
cladistica (Capitulo 10). As lampreias apresentam muitos caracteres, incluindo vertebras, musculos extrinsecos dos olhos, 
pelo menos dois canals semicirculares e cerebelo, que sao compartilhados exclusivamente com os gnatostomados. Por outro 
lado, as evidencias moleculares recentes sugerem nitidamente que as feiticeiras e lampreias formam um grupo monofiletico. 
Esse agrupamento, inconsistente com os dados morfologicos, e controverso e necessita de testes adicionais. Se a hipotese 
molecular for verdadeira, entao as vertebras e muitas outras caracteristicas dos vertebrados foram perdidas durante a 
evolu 9 ao das feiticeiras. Tendo em vista essa incerteza, mostramos a rela 9 ao das feiticeiras, lampreias e gnatostomados como 
uma politomia (Figura 24.2). 

Classe Myxini | Feiticeiras 

As feiticeiras constituem um grupo inteiramente marinho que se alimenta de anelideos, moluscos, crustaceos e animals mortos 
ou moribundos. Desse modo, elas nao sao parasites como as lampreias, mas saprofagas e predadoras. Existem cerca de 70 
especies de feiticeiras das quais as mais conhecidas na America do Norte sao a feiticeira do Atlantico, Myxine glutinosa (Gr. 
Myxa, muco) (Figura 24.3) e a feiticeira do Pacifico, Eptatretus stoutii (N. E. ept, Gr. hepta, sete + tretos, perfurada). 
Embora quase completamente cegas, as feiticeiras sao rapidamente atraidas por alimento, especialmente peixes mortos ou 
moribundos, devido aos sentidos olfaterio e tatil bemdesenvolvidos. Uma baleia que morre e vai para o fundo do oceano atrai 
milhares de feiticeiras, que se alimentam da carca 9 a por varios anos. Uma feiticeira penetra no animal morto ou moribundo 
atraves de um orificio ou cavando. Utilizando duas placas queratinizadas com dentes, situadas na sua lingua, que se movem 


como um torques, a feiticeira raspa, retirando peda 90 S de came da presa. Para aumentar a for^a de alavanca, a feiticeira 
frequentemente faz um no em sua cauda e o transfere anteriormente ate que esteja pressionado firmemente contra o corpo da 


)resa (Figura 24.3D). 
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=igura 24.1 Representagao grafica da arvore genealogica dos peixes, mostrando a evolugao dos principals 








































grupos atraves do tempo geologico. As numerosas linhagens de peixes extintos nao sao mostradas. As areas 
expandidas nas linhas de descendencia indicam periodos de diversificagao adaptativa e numero relative de 
especies em cada grupo. Os peixes de nadadeiras lobadas (sarcopterigios), per exempio, floresceram no 
periodo Devoniano, mas declinaram e sao atualmente representados per apenas quatro generos sobreviventes 
(peixes pulmonados e celacantos). As homologias compartilhadas per sarcopterigios e tetrapodes indicam que 
eles formam urn dado. Os tubaroes e as raias diversificaram durante o periodo Carbonifero, declinaram durante 
0 Permiano e diversificaram novamente na Era Mesozoica. Os representantes recedes na evolugao dos peixes 


sao os espetacularmente diversos peixes modernos ou teleosteos, que incluem a maioria dos peixes atuais. 
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Figura 24.2 Cladograma dos peixes, mostrando as relagoes provaveis dos principais taxons. Os grupos Agnatha 
e Osteichthyes, apesar de serem grades estruturais parafileticos, considerados indesejaveis na classificagao 
cladistica, sao as vezes usados em sistematica, pois compartilham padroes estruturais e funcionais amplos de 


organizagao. A politomia na base do cladograma reflete incertezas em relagao ao grupo-irmao das lampreias: os 
dados morfologicos sugerem que o grupo-irmao e o Gnathostomata, mas os dados moleculares sugerem que sao 
os Myxini. 


Embora as caracteristicas estranhas das feiticeiras fascinem muitas pessoas, elas mesmas nao atrairam Pescadores comerciais. No passado, a pesca comercial era 
realizada principalmente com redes de malha e espinheis; as feiticeiras frequentemente mordiam os corpos dos peixes capturados e devoravam o conteudo, 
deixando para tras apenas uma carca^a de pele e osso. Mas quando redes de arrasto grandes e eficientes passaram a ser utilizadas, as feiticeiras deixaram de ser 
pragas importances. A industria da pesca comercial "virou a mesa", e as feiticeiras passaram a ser alvo da pesca como fonte de couro para sacos e botas de golfe. A 
pressao de pesca tern sido tao intensa que algumas especies tiveram urn grande declinio. 










































As feiticeiras sao conhecidas pela sua habilidade de produzir enormes quantidades de muco. Se perturbada ou 
manipulada agressivamente, a feiticeira libera um fluido leitoso, de glandulas espeeiais posicionadas ao longo de seu corpo. 
Emeontato coma agua do mar, o fluido forma um muco tao escorregadio, que e praticamente imposslvel segurar o animal. 

Diferentemente de qualquer outro vertebrado, os fluidos corporals das feiticeiras estao em equilibrio osmotico com a 
agua do mar, como os fluidos corporals da maioria dos invertebrados marinbos (ver Capitulo 30). As feiticeiras tern varias 
outras peculiaridades anatomicas e flsiologicas, incluindo um sistema circulatorio de baixa pressao servido por bes cora^oes 
acessorios, alemdo cora^ao principal situado logo abas das branquias. 

A biologia reprodutiva das feiticeiras ainda e relativamente misteriosa, apesar de um premio, ainda nao reclamado, ter 
sido oferecido, ba mais de 100 anos, pela Academia de Ciencias de Copenbagen, por informa 96 es sobre os babitos 
reprodutivos de uma especie. Areprodu 9 ao tern sido muito pouco documentada; nesses casos, as femeas produzem um numero 
reduzido de ovos surpreendentemente grandes, que levamS meses para cbocar. Aparentemente, nao ba estagio larval. Pouco se 
sabe sobre periodos, locals e comportamentos de desova e idade de maturidade. 



Boca rodeada externa , 

por barbilhoes glandulas 

de muco 

Nadadeira ^ 
caudal 

A 


B 



Boca 


Dentes 

queratinizados 
na lingua 


Marina Saco Cerebro Cordao Notocorda Faringe 


Aberturas inlernas 
para as bolsas 
branquiais 

C Dentes na lingua Lingua ^ D 

Figura 24.3 Feiticeira do Atlantico, Myxine glutinosa (classe Myxini). A. Anatomia externa. B. Vista ventral da 

cabega mostrando dentes queratinizados usados para segurar o alimento durante a alimentagao. C. Corte sagital 
da regiao da cabega (note a posigao retraida da lingua raspadora e aberturas internas para uma fileira de bolsas 
branquiais). D. Feiticeira fazendo um no, mostrando como ela obtem forga para cortar a came da presa. 

Classe Petromyzontida | Lampreias 

Todas as lampreias do Hemisferio Norte pertencem a familia Pebomyzontidae (Gr. petros, pedra + myzon, sugador). O nome 
do grupo refere-se ao babito da lampreia de agarrar-se a uma pedra com a boca para manter sua posigao emuma correnteza. A 
desbuidora lampreia marinba, Petromyzon marinus, ocorre nos dois lados do Oceano Atlantico (na America e Europa) e pode 
atingir 1 mde comprimento (Figura 24.4). Lampetra (L. lambo, lamber ou engolir avidamente) tambem tern ampla distribuigao 
na America do Norte e Eurasia, e seu comprimento varia de 15 a 60 cm Existem 20 especies de lampreias na America do 
Norte. Cerca de metade pertence ao tipo nao parasite de riacbos, as oubas sao parasites. O genero Ichthyomyzon (Gr. 
ichthyos, peixe + myzon, sugador), que inclui bes especies parasites e bes nao parasites, e restrito ao leste da America do 
Norte. Na Costa Oeste da America do Norte, a principal forma marinba e Lampetra tridentata, comumente vendida como P. 
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marinus por companhias de suprimentos biologicos. 

Todas as lampreias sobem rios para se reproduzir. As formas marinhas sao anadromas (Gr. anadromos, que corre para 
cima); isto e, elas saem do mar, onde passam a vida adulta, para subir os rios para desovar. Na America do Norte, todas as 
lampreias desovam no invemo ou na primavera. Os machos iniciam a constru 9 ao de um ninho e sao posteriormente auxiliados 
pelas femeas. Utilizando sens discos orais para levantar pedras e seixos e vigorosas vibra 96 es do corpo para afastar detritos 
leves, eles formam uma depressao oval (Figura 24.5). Durante a desova, com a femea fixa a uma rocha para manter sua 
posi 9 ao sobre o ninho, o macho agarra-se ao lado dorsal da cabe 9 a dela. A medida que os ovos sao depositados no ninho, eles 
sao fertilizados pelo macho. Os ovos pegajosos aderemaos seixos no ninho e sao levemente cobertos por areia. Os adultos 
morrem logo apos a desova. 



Figura 24.4 Lampreia marinha, Petromyzon marinus, alimentando-se dos fluidos corporals de um peixe 
moribundo. 
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Figura 24.5 Cicio de vida da forma da lampreia marinha, Petromyzon marinus, “confinada a agua doce”. 


Caracterfsticas dasfeiticeiras (Classe Myxini) e lampreias (Petromyzontida) 

• Corpo delgado, anguiliforme; sem apendices pares 

• Com pele nua (sem escamas) 

• Esqueleto fibroso e cartilaginoso; notocorda persistente; vertebras reduzidas ou ausentes 

• Mandibulas ausentes; boca com placas queratinizadas (feiticeiras) ou dentes (lampreias); sem estomago distinto 

• Enc^alo pequeno, mas distinto; 10 pares de nervos cranianos 

• Olhos pouco desenvolvidos (feiticeiras) ou moderadamente desenvolvidos (lampreias); urn par (feiticeiras) ou dois pares (lampreias) de canals 
semidrculares 

• Sexos separados; fertilizagao externa 

• Ovos grandes e nenhum estagio larval nas feiticeiras; ovos pequenos e urn longo estagio larval (amocete) nas lampreias 

• Sistema excretor de rins pronefricos e mesonefricos (feiticeiras) ou opistonefricos; os rins drenam pelo ducto arquinefrko para a cloaca; amonia, principal 
resfduonitrogenado 

• Feiticeiras com 5 a 16 pares de branquias; lampreias com 7 pares de branquias 

• Coragao com seio venoso, atrio e ventrfculo; drcula^ao unica; cora^es acessorios nas feiticeiras 

Os ovos eclodem em aproximadamente 2 semanas, liberando pequenas larvas chamadas amocetes, que sao tao distintas 
de seus pais que biologos no passado pensaram tratar-se de uma outra especie. A larva temuma semelhan^a marcante comum 
anfioxo e as caracteristicas basicas dos cordados, em uma forma tao simplificada e facilmente perceptivel, que chegou a ser 
considerada umarquetipo dos cordados (Capitulo 23). Quando a larva alcanna cerca de 1 cmde comprimento, ela abandona o 
ninho e deriva passivamente rio abaixo para enterrar-se em uma area arenosa conveniente e com correnteza Ifaca. As larvas 
passam a ingerir alimentos em suspensao enquanto crescem lentamente por 3 a 7 ou mais anos, e depois se metamorfoseiam 
rapidamente na forma adulta. Essa mudan^a envolve a erup^ao dos olhos, a substitui 9 ao do capuz pelo disco oral com 
denticulos queratinizados, o aumento das nadadeiras, a matura^ao das gonadas e a modifica^ao das aberturas branquiais. 

As lampreias parasites migram para o mar se forem marinhas ou permanecem em agua doce, onde se fixam a um peixe 
com sua boca em forma de ventosa e, com seus denticulos queratinizados afiados, raspam a came e sugam os fluidos corporais 
(Figura 24.6). Para promover o fluxo de sangue, a lampreia injeta um anticoagulante no ferimento. Quando satisfeita, a 
lampreia libera seu hospedeiro, mas deixa o peixe com um ferimento grande e profimdo que pode ser fatal. Os adultos 
parasites de agua doce vivemde 1 a 2 anos antes da reprodu^ao e, depois, morrem; formas anadromas vivemde 2 a 3 anos. 

As lampreias nao parasites nao se alimentam ap6s a metamorfose, e o trato digestive degenera formando uma camada de 
tecido nao fimcional. Empoucos meses elas desovame morrem 

A invasao dos Grandes Lagos pela lampreia marinha Petromyzon marinus, no seculo passado, teve um efeito devastador 
para a pesca. Nao havia lampreias nos Grandes Lagos a oeste das Cataratas do Niagara ate o aprofundamento do canal de 
navega^ao de Welland, nos anos de 1910, que permitiu que as lampreias contornassem as cataratas. Movendo-se primeiro 
atraves do Lago Erie para o Lago Huron, Michigan e Superior, as lampreias marinhas, aliadas a sobrepesca, causaram o 
colapso total de uma industria pesqueira multimilionaria de tmtas no inicio da decada de 1950. As tmtas-arco-iris e outros 
salmonideos foram destmidos na sequencia. Ap6s atingirem um pico de abundancia, em 1951, nos Lagos Huron e Michigan e, 
em 1961, no Lago Superior, as lampreias marinhas come^arama declinar, em parte devido a deple^ao de alimento e, em parte, 
as medidas de controle caras (principalmente larvicidas quimicos colocados em riachos de desova selecionados). A truta 
lacustre, auxiliada por um programa de repovoamento, esta atualmente se recuperando, mas as taxas de ferimentos ainda sao 
altas emalguns lagos. 
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Figura 24.6 Como uma lampreia utiliza sua lingua cornea para alimentar-se. Apos fixar-se firmemente a urn peixe 
com seu funil oral, a lingua protratil rapidamente cava uma abertura atraves do tegumento do peixe. Os fluidos 
corporais, a pele retirada e musculo sao ingeridos. 


CLASSE CHONDRICHTHYES | PEIXES CARTILAGINOSOS 


Existem aproximadamente 970 especies atuais na classe Chondrichthyes, umgrupo antigo que apareceuno periodo Devoniano. 
Embora seja um agrupamento muito menor e menos diverse que o dos peixes osseos, a impressionante eombina 9 ao de orgaos 
sensoriais bem desenvolvidos, mandibulas poderosas, museulatura para nata 9 ao e habitos predadores garante-lhes um lugar 
seguro e duradouro na eomunidade aquatiea. Uma das earaeteristieas que os distinguem e o esqueleto eartilaginoso. Seus 
esqueletos sao amplamente ealoifieados, mas ossos sao eompletamente ausentes em toda a elasse - uma caraoteristiea 
derivada, porque os Chondriehthyes deseendem de aneestrais que tinham ossos bem desenvolvidos. Embora o osso tenha sido 
perdido nos Chondrichthyes, tecidos mineralizados de fosfato ficaram retidos nos dentes, escamas e espinhos. Quase todos os 
condrictes sao marinhos; somente 28 especies vivem primariamente emagua doce. 

Com exce 9 ao das baleias, os tubaroes incluem os maiores vertebrados atuais. O maior deles, o tubarao-baleia, comedor 
de plancton, pode atingir 15 m de comprimento. Os tubaroes da familia Squalidae (ca 9 ao-bagre), normalmente estudados em 
aulas praticas de zoologia, raramente ultrapassam 1 m 
Subclasse Elasmobranchii | Tubaroes e raias 

As 13 ordens atuais de elasmobranquios contem aproximadamente 937 especies. As aguas costeiras sao dominadas pelos 
tubaroes da ordem Carcharhiniformes, que inclui os tubaroes com as earaeteristieas mais tipicas, como a tintureira, o cabe 9 a- 
chata e formas mais bizarras como os tubaroes-martelo (Figura 24.7). A ordem Lamniformes inclui diversos tubaroes 
pelagicos grandes e perigosos para os seres humanos, incluindo o tubarao-branco e o anequim Os ca 96 es-bagre, familiares 
para gera 96 es de estudantes de anatomia comparada, estao na ordem Squaliformes. Os tubaroes da familia Scyliorhinidae e da 
ordem Orectolobiformes sao pequenos e esguios e vivem proximo ao fundo do mar. As raias formam as ordens Rajiformes e 
Myliobatiformes. 

Embora os tubaroes sejam, em sua maioria, timidos e cautelosos por natureza, alguns deles sao perigosos para os seres 
humanos. Existem numerosos casos autenticos de ataques por tubaroes-branco (alcan 9 ando 6 m); anequins, tubarao-tigre, 
cabe 9 as-chata e tubaroes-martelo. Mais fatalidades com tubaroes sao registradas nas aguas tropicais e temperadas da regiao 





australiana do que em qualquer outra regiao. Durante a Segunda Guerra Mundial, houve varies registros de ataques em massa 
de tubaroes a vitimas de nauMgios de navios emaguas tropicais. 

A pesca mundial de tubaroes esta sofrendo uma pressao sem precedentes, causada pelo alto pre^o das nadadeiras usadas na sopa de barbatana de tubarao, uma 
iguaria asiatica vendida por ate 100 dolares a porgao. As populates costeiras de tubaroes sofreram urn decllnio tao rapido, que o corte de nadadeiras tornou-se 
ilegal nos EUA; outros palses tambem estao instituindo cotas para proteger populates ameagadas de tubaroes. Mesmo na Reserva Marinha das llhas Galapagos, urn 
dos lugares selvagens excepcionais do mundo, dezenas de milhares de tubaroes foram mortos ilegalmente para o comercio asiatico de nadadeiras de tubaroes. 
Contribuindo para a amea^a de colapso da pesca mundial de tubaroes estao a baixa fecundidade e o longo tempo que a maioria dos tubaroes requer para alcan^ar a 
maturidade sexual; algumas especies levam ate 35 anos. 

Forma ejungao 

Embora para a maioria das pessoas os tubaroes tenham uma aparencia sinistra e uma reputa 9 ao amedrontadora, eles estao, ao 
mesmo tempo, entre os peixes mais graciosamente hidrodinamicos. O corpo de um ea^ao-bagre (Figura 24.8) e fusiforme. A 
cauda heterocerca, assimetrica, em que a coluna vertebral curva-se para eima e estende-se pelo lobo dorsal da nadadeira 
caudal, proporciona impulsao e sustenta 9 ao enquanto se movimenta de um lado para outro. Existem nadadeiras duplicadas, 
peitorais e pelvicas, sustentadas pelo esqueleto apendicular, uma ou duas nadadeiras dorsais medianas (cada uma com um 
espinho em Squalus [E. um tipo de peixe marinho]) e uma nadadeira caudal mediana. Lima nadadeira anal mediana esta 
presente na maioria dos tubaroes, incluindo Mustelus (E. mustela, doninha). Nos machos, a parte medial da nadadeira pelvica 
e modificada emumclasper, que e usado na copula. As narinas duplicadas estao associadas a olfa 9 ao (Figura 24.9). Os olhos 
laterais nao tempalpebras, e, atras de cada olho, ha geralmente umespiraculo (remanescente da primeira fenda branquial). Ha 
cinco (raramente, seis ou sete) fendas branquiais anteriores a cada nadadeira peitoral. A pele resistente e coriacea e coberta 
por escatnas placoides, dermicas, semelhantes a dentes, que reduzem a turbulencia da agua que flui ao longo da superficie do 
corpo durante a nata 9 ao. 



Figura 24.7 Diversidade de tubaroes da subclasse Elasmobranchii: tubarao-martelo, Sphyrna] cabega-chata, 
Carcharhinus leucas] anequim, Isurus oxyrinchus] tubarao-branco, Carcharodon carcharias] tubarao-baleia, 










Rhincodon typus] tubarao-tigre, Galeocerdo cuvier, cagao-raposa, Alopias vulpinus] Squaliolus laticaudus e 
Parascyllium collare. 
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Figura 24.8 Cagao-bagre macho, Squalus acanthias. Detaihe: corte da mandibula mostrando dentes novos 
desenvolvendo-se no interior da mandibula. Estes se movem para frente para substituir os dentes perdidos. A 
taxa de substituigao varia nas especies. 



Figura 24.9 Cabega de urn cagao-mangona, Carcharias sp. Note a serie de dentes sucessivos. As narinas e as 
ampolas de Lorenzini tambem estao visiveis abaixo do olho. 

Os tubaroes sao bem equipados para uma vida predatoria. Eles localizam suas presas utilizando sentidos muito sensiveis 
emuma sequencia ordenada. Os tubaroes podem detectar inicialmente as presas a 1 km ou mats de distancia, comseus grandes 
orgaos olfatorios, capazes de detectar substancias quimicas a concentragoes tao baixas quanto 1 parte em 10 bilboes. As 
narinas posicionadas lateralmente dos tubaroes-martelo (Figura 24.7) provavelmente amplificam a localizagao de odores por 
olfagao emestereo. As presas tambem podem ser localizadas a longas distancias atraves da percepgao de vibragoes de baixa 
frequencia com os mecanorreceptores do sistema da l inh a lateral. Esse sistema e composto por orgaos receptores especiais 
(neuromastos) em tubos interconectados e poros que se estendem ao longo das laterais do corpo e sobre a cabega (Figura 
24.10). O tubarao usa a visao como metodo primario para localizar presas em curta distancia. Contrariamente a crenga 
popular, a maioria dos tubaroes tern uma visao excelente, mesmo em aguas mal iluminadas. Durante a fase final de ataque, os 
tubaroes sao guiados ate suas presas pelo campo bioeletrico que circunda todos os animals. Os eletrorreceptores, as ampolas 
de Lorenzini (Figuras 24.9 e 24.10), localizam-se primariamente na cabega do tubarao. Os tubaroes tambem podem utilizar 
eletrorrecepgao para encontrar presas enterradas na areia. 
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Caracterfsticas da Classe Chondrichthyes 

• Corpofusiforme ou comprimido dorsoventralmente, com uma nadadeira caudal heterocerca (tubaroes e raias) ou dificerca (quimeras) (ver Figura 24.16); 

nadadeiras duplicadas, peitorais e pelvicas 

• Pele com escamas placoides de origem dermica ou nua 

• Esqueleto cartilaginoso; notocorda presente, mas reduzida; vertebras distintas 

• Mandibulas presentes com dentes polifiodontes; estomago grande (ausente nas quimeras); intestine com valvula espiral (Figura 24.1 1); ffgado 
normalmente grande e preenchido por oleo 

• Encefalo bem desenvolvido: 10 pares de nervos cranianos 

• Sentidos de olfato, recepgao de vibragao (sistema da linha lateral), visao e eletrorrecep^ao bem-desenvolvidos; tres pares de canals semicirculares 

• Sexos separados; fecunda^o interna com clasperes 

• Ovfparo ou vivfparo; embriao da especie de vivfparo nutrido pela placenta, saco vitelino (ovoviviparidade) ou canibalismo; nenhum estagio larval 

• Sistema excretor de rins opistonefricos, que drenam via o ducto arquinefrico para a cloaca; alta concentrate de ureia e oxido de trimetilamina 
no sangue; glandula retal presente 

• Cinco a sete pares de branquias levando a fendas branquiais nas raias e nos tubarbes ou cobertas por urn operculo na quimeras; sem bexiga natatoria 
ou pulmao 

• Coragao com seio venoso, atrio, ventrfculo e cone arterial; circulate unica 


Ambas, mandibula e maxila, sao providas de muitos dentes afiados. A fileira anterior de dentes funeionais na margem da 
mandibula e seguida posteriormente por fileiras de dentes em desenvolvimento que substituem os dentes gastos ao longo da 
vida do tubarao (Figuras 24.8 e 24.9). A cavidade bueal abre-se em uma ampla faringe que contem aberturas para fendas 
branquiais separadas e espiraeulos. Um esofago eurto e largo estende-se ate um estomago em forma de J. Um figado e um 
pancreas desearregam seus conteudos emumintestino eurto e reto; este eontema valvula espiral, que retarda a passagem do 
alimento e aumenta a superfieie de absor^ao (Figura 24.11). Ligada ao eurto reto esta a glandula retal, uniea dos 
Chondrichthyes, que secreta um fluido incolor contendo uma alta concentra^ao de cloreto de sodio. A glandula retal auxilia o 
rim opistonefro (ver Figura 30.9) na regula 9 ao da concentra^ao salina no sangue. As camaras do cora^ao estao dispostas em 
tandem, e o sangue circula no mesmo padrao visto emoutros vertebrados que respirampor branquias (Figura 24.11). O sangue 
que sai do cora 9 ao pela aorta ventral entra em redes capilares nas branquias, onde o oxigenio e absorvido e depois circula 



para o resto do corpo pela aorta dorsal, semreentrar no cora 9 ao primeiro (ver Figura 31.10). 
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Figura 24.10 Canais sensoriais e receptores em um tubarao. As ampolas de Lorenzini respondem a campos 


eletricos fracos. Os sensores da linha lateral, chamados celulas dos neuromastos, sao sensiveis a perturbagoes 


na agua, capacitando um tubarao a detectar objetos proximos atraves das ondas refletidas na agua. 




























Todos os condrictes tern fecunda 9 ao interna, mas a assistencia maternal ao embriao e altamente variavel. Alguns tubaroes, 
skates* e raias poem ovos grandes, eom bastante vitelo, logo apos a fertiliza 9 ao; essas espeeies sao denominadas ovi'paras. 
Algumas espeeies depositam sens ovos em uma capsula queratinizada ehamada de “bolsa-de-sereia”, frequentemente provida 
de prolongamentos que se enrolam ao redor do primeiro objeto firme eom o qual entram em eontato, muito semelhantes as 
gavinhas das videiras. Os embrioes alimentam-se de vitelo por um longo periodo - 6 a 9 meses em algumas, ate 2 anos em 
uma espeeie - antes de eclodirem eomo replieas emminiatura dos adultos. Muitos tubaroes, no entanto, retemos embrioes em 
seu trato reprodutivo por longos periodos. Muitas espeeies sao ovoviviparas (viviparos leeitotrofieos) que retem os jovens 
em desenvolvimento no utero, enquanto eles sao nutridos pelo eonteudo do saco vitelino ate o naseimento. Outras espeeies 
ainda apresentam reprodu 9 ao vivipara verdadeira. Nessas, os embrioes reeebem a nutri 9 ao da eorrente sanguinea materna 
atraves de uma placenta (ver Capitulo 8 ), ou de seere 96 es nutritivas, “leite uterino”, produzidas pela mae. Alguns tubaroes, 
ineluindo as mangonas, temumtipo terrivel de reprodu 9 ao no qual os embrioes reeebem nutri 9 ao adicional alimentando-se de 
ovos e de irmaos. A evolu 9 ao da reten 9 ao dos embrioes, por muitos elasmobranquios, foi uma inova 9 ao importante que 
eontribuiu para o sueesso desses peixes. Independentemente da intensidade inicial de assisteneia materna, todo o euidado 
parental termina assimque os ovos sao depositados ou os jovens nascera 

Os elasmobranquios marinhos desenvolveram uma solu 9 ao interessante para o problema fisiologieo de viver emummeio 
salino. Para impedir que agua seja eliminada osmoticamente do eorpo, os elasmobranquios retem compostos nitrogenados, 
espeeialmente ureia e oxido de trimetilamina (TMAO), em seu fluido extracelular. Esses solutos, eombinados com os sais do 
sangue, aumentam a concentra 9 ao de solutos sanguineos de maneira a exceder ligeiramente a da agua do mar, eliminando a 
desigualdade osmotica entre sens corpos e a agua do mar circundante (ver Capitulo 30). 

Mais da metade de todos os elasmobranquios sao raias, um grupo que inclui skates, raias-eletricas, peixes-serra, raias- 
de-espinho e jamantas. Na maioria, sao especializadas para uma vida bentonica, comum eorpo achatado dorsoventralmente e 
nadadeiras peitorais muito desenvolvidas, que sao movimentadas de modo ondulatorio para propulsiona-las (Figura 24.12). 
As aberturas branquiais situam-se no lado inferior da cabe 9 a, mas os grandes espiraculos estao no topo. A agua para 
respira 9 ao entra por esses espiraculos para impedir o entupimento das branquias, pois a boca esta frequentemente enterrada na 
areia. Os dentes sao adaptados para triturar presas: moluscos, crustaceos e, ocasionalmente, pequenos peixes. 

As raias-de-espinho tern uma cauda alongada e em forma de chicote, que e armada com um ou mais espinhos serrilhados 
com glandulas de veneno na base. Os ferimentos causados por esses espinhos (ferrao) sao extremamente dolorosos, e podem 
cicatrizar lentamente e com complica 96 es. As raias-eletricas sao peixes lentos com orgaos eletricos desenvolvidos de cada 
lado da cabe 9 a (Figura 24.13). Cada orgao e composto por numerosas pilhas verticals de celulas discoides conectadas em 
paralelo, de modo que, quando ocorre uma descarga simultanea de todas as celulas, uma eorrente de alta amperagem e 
produzida e conduzida para a agua circundante. A tensao eletrica produzida e relativamente baixa (50 volts), mas a potencia 
pode chegar a quase 1 kW - quase suficiente para paralisar uma presa ou desencorajar predadores. As raias-eletricas foram 


usadas pelos antigos egipcios eomo uma forma de elefroterapia, no tratamento de problemas eomo artrite e gota. 
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Figura 24.11 Anatomia interna de urn cagao-bagre, Squalus acanthias. 


Figura 24.12 Skates e raias sao especializadas para uma vida sobre o substrate marinho. Ambas as skates Raja 

eglanteria (A) e Taeniura lymma (B) sao achatadas dorsoventralmente e movem-se por ondulagoes das 

nadadeiras peitorais semelhantes a asas. 
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Figura 24.13 Raia-eletrica, Torpedo, com orgaos eletricos expostos. Os orgaos sao formados por celulas 
discoides multinucleadas, chamadas eletrocitos. Quando as celulas sao descarregadas simultaneamente, uma 
corrente de alta amperagem propaga-se para a agua circundante e atordoa presas ou desencoraja predadores. A 
informagao eletrossensorial e processada no grande cerebelo. 











Figura 24.14 Quimera, Hydrolagus collei, da Costa Oeste da America do Norte. Essa especie e uma das 
quimeras mais belas, que tendem a ter uma aparencia bizarra. 

Subclasse Holocephali | Quimeras 

Os membros da pequena subclasse Holocephali, tambem chamados de peixes-rato (Figura 24.14), sao remaneseentes de uma 
linhagem que divergiu da linhagem dos tubaroes ha, no mlnimo, 380 milhoes de anos. As quimeras fosseis oeorreram pela 
primeira vez no perlodo Mississipiano, atingiram seu auge nos perlodos Cretaceo e inleio do Terciario (120 a 50 milhoes de 
anos) e depois declinaram. Atualmente, existem apenas eerea de 33 especies. 

Anatomieamente, as quimeras tern muitas earacteristieas unindo-as aos elasmobranquios, mas elas tambem tern um 
conjunto de caraeteres unieos. Em vez de dentes distintos, suas mandibulas exibem grandes plaeas aehatadas. A maxila e 
eompletamente fundida ao cranio, uma caracteristica mais incomum nos peixes. Suas branquias sao cobertas por um operculo 
cartilaginoso, criando uma abertura respiratoria externa uniea. Seu alimento inelui moluseos, equinodermos, erustaceos e 
peixes - uma dieta surpreendentemente variada para uma denti^ao especializada para tritura^ao. As quimeras nao sao espeeies 
comereiais e sao raramente eapturadas. Apesar de sua apareneia bizarra, elas sao lindamente coloridas eomuma irideseeneia 
perolada. 

OSTEICHTHYES | PEIXES OSSEOS 
Origem, evolu^ao e diversidade 

Do inicio ao medio periodo Siluriano, uma linhagem de peixes com endoesqueleto osseo deu origem a um dado de 
vertebrados que contem 96% dos peixes e todos os tetrapodes atuais. Os peixes desse dado tern sido tradieionalmente 
chamados de “peixes 6 sseos” (Osteichthyes). Os peixes 6 sseos e tetrapodes sao unidos pela presen^a de osso endocondral 
(osso que substitui a eartilagem durante o desenvolvimento, Capitulo 29), presen^a de pulmoes ou uma bexiga natatoria 
derivados do tubo digestivo, e diversos earaeteres eranianos e dentarios. Pelo fato de o uso tradieional de Osteiehthyes nao 
descrever um grupo monofiletieo (natural) (Figura 24.2), as elassifica^oes mais reeentes, ineluindo a apresentada no final do 
capitulo, nao reconhecem esse termo eomo um taxon valido. Ao contrario, ele e usado como um termo de eonvenieneia para 
descrever os vertebrados eom osso endocondral que sao eonveneionalmente denominados “peixes 6 sseos”. 

Os fdsseis dos primeiros peixes 6 sseos apresentam semelhan^as em varias estruturas craniofaringiais, ineluindo um 
opereulo 6 sseo e raios branquiostegios, com acantddios (ver Figura 23.17), indicando que eles provavelmente formam um 
grupo monofiletieo. Por volta do Devoniano Medio, os peixes 6 sseos ja haviam se diversifieado extensivamente em dois 
grupos prineipais, eom adapta^oes que os ajustavam para todos os habitats aquaticos, exeeto os mais indspitos. Um desses 
grupos, os peixes de nadadeiras raiadas (classe Actinopterygii), inelui os peixes 6 sseos modernos (Figura 24.15), o grupo de 
vertebrados atuais mais rieo em espeeies. Um segundo grupo, os peixes de nadadeiras lobadas (elasse Sareopterygii), e 
representado atualmente por somente oito vertebrados semelhantes aos peixes, os peixes pulmonados e os celaeantos (Figuras 
24.22 e 24.23); eontudo, ele inelui o grupo-irmao dos vertebrados terrestres (tetrapodes). 

Varias adapta 96 es-chave eontribuiram para a diversifiea^ao dos peixes 6 sseos. Eles tern um operculo sobre as branquias 
composto por plaeas osseas ligadas a uma serie de musculos. Essa earacteristica aumenta a eficieneia respiratoria, pois a 
rota^ao do operculo para fora cria uma pressao negativa, que impulsiona a agua atraves das branquias, bem eomo atraves da 



bomba bucal (Figura 31.20). Um divertlculo do esofago, preenchido por gas, fornece ummodo adicional de troca gasosa em 
aguas hipoxicas e um modo eficiente para atingir a flutuabilidade neutra. Nos peixes que usam essas bolsas primariamente 
para troca gasosa, elas sao denominadas pulmoes, enquanto, nos peixes que usam essas bolsas primariamente para flutua 9 ao, 
elas sao ehamadas bexigas natatorias (mats adiante). A especializa 9 ao progressiva da musculatura das mandibulas e dos 
elementos esqueletieos envolvidos na alimenta 9 ao e uma outra earacteristiea-chave adieional na evolu 9 ao dos peixes osseos. 


Classe Actinopterygii | Peixes de nadadeiras raiadas 

Os peixes de nadadeiras raiadas eonstituem um enorme conjunto que eontemtodos os nossos familiares peixes osseos - mais 
de 27.000 espeeies. Os primeiros aetinopterigios, eonheeidos eomo paleonisci'deos (Gr. palae, antigo, + oniskos, peixe do 
mar), erampeixes pequenos, comolhos grandes, nadadeira eaudal heteroeerea (Figura 24.16) e eseamas grossas e imbrieadas, 
eomuma camada externa de umtipo de esmalte ehamado ganoina (Figura 24.17). Esses peixes tinham uma uniea nadadeira 
dorsal e numerosos raios 6sseos derivados de eseamas sobrepostas pela extremidade, bem diferentes na apareneia dos peixes 
de nadadeiras lobadas eom os quais eles eompartilhavam as aguas do Devoniano. Os paleoniseideos sao representados por 
fragmentos fdsseis desde o periodo Siluriano tardio e floreseeram durante a Era Paleozoiea tardia, no mesmo periodo em que 



ostraeodermes, plaeodermes e aeantddios desapareeeram e os sarcopterigios declinaram em abundaneia (Figura 24.1). 
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Figura 24.15 Anatomia da perca-amarela, Perea flavescens, um peixe teleosteo de agua doce. 



Dificerca (peixe pulmonado) 

Figura 24.16 Tipos de nadadeira caudal de peixes. 

Daqueles primeiros peixes de nadadeiras raiadas surgiram varies dados. Os bichires, no dado Cladistia, tern pulmoes, 
eseamas ganoides robustas e outras caraderisticas semelhantes as dos paleoniseideos (Figura 24.18). As 16 espeeies de 





















bichires habitam as aguas doces da Africa. Um segundo grupo sao os condrosteos (Gr. chondros, cartilagem + osteon, osso), 
representados por 27 especies de esturjoes de agua doce e anadromos e peixes-espatula (Figura 24.18). As popula 96 es de 





quase todos os condrosteos sofreram graves decllnios devido a constru 9 ao de barragens, sobrepesca e polui 9 ao. 
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Figura 24.17 Tipos de escamas de peixes. As escamas placoides sao estruturas pequenas, semelhantes a 
dentes, caracteristicas dos Chondrichthyes. As escamas ganoides em forma de diamantes, presentes nos 
primeiros peixes osseos, como “gar”, sao compostas por camadas de esmalte prateado (ganoina) na superficie 
superior e osso na inferior. Os teleosteos tern escamas cicloides ou ctenoides, contendo ossos, apesar de serem 
delgadas e flexiveis, e estao organizadas em fileiras sobrepostas. 



Figura 24.18 Peixes de nadadeiras raiadas nao teleosteos, da classe Actinopterygii. A. Bichir, Polypterus bichir, 
da Africa Ocidental, equatorial. E um predador noturno. B. Esturjao do Atlantico, Acipenser oxyrhynchus 
(atualmente incomum), dos rios da costa do Atlantico. C. Peixe-espatula, Polyodon spathula, da bacia do rio 
Mississippi, atinge 2 m e 80 kg. 

O terceiro grupo principal de peixes de nadadeiras raiadas que emergiu do estoque paleoniscideo foram os neopterigios 
(Gr. neos, nova + pteryx, nadadeira). Os neopterigios apareceram no Permiano Superior e diversifiearam-se extensivamente 
durante a Era Mesozoica (Figura 24.1) quando uma linhagem deu origem aos peixes osseos modernos, os teleosteos. Existem 
fres generos sobreviventes de neopterigios antigos, Amia (Gr. peixe semelhante ao atum), que habitam as aguas rasas e rieas 
em algas dos Grandes Eagos e da bacia do Rio Mississippi, Lepisosteus (Gr. lepidos, escama + osteon, osso) e Atractosteus 
(Gr. atraktos, fuso + osteon, osso), ambos nativos do Eeste e do Sul da America do Norte (Figura 24.19). As sete especies 
eonhecidas sao grandes predadores de toeaia eom corpos alongados e mandibulas providas de dentes pontiagudos. Amia, 
Lepisosteus e Atratosteus podem subir a superfieie para ingerir ar, enehendo suas bexigas natatorias vaseularizadas, para 
suplementar o oxigenio obtido nas branquias. 

O maior elado de neopterigios e o de teleosteos (Gr. teleos, perfeito + osteon, osso), os peixes osseos modernos (Figura 
24.15). A diversidade dos teleosteos e surpreendente, eom cerca de 27.000 espeeies descritas e ate 10.000 espeeies nao 
deseritas anteeipadas, representando aproximadamente 96% de todos os peixes atuais e eerca de metade de todos os 
vertebrados (Figura 24.20). Embora a maioria das cerea de 200 especies novas de teledsteos deseritas anualmente sejam de 
areas pouco amostradas, eomo a Ameriea do Sul ou aguas oeeanieas profundas, varias especies novas sao anualmente 
deseritas de areas bem eonhecidas como as aguas doces da America do Norte. Os teledsteos variam em tamanho desde 7 mm, 
eomo alguns ciprinideos, ate o peixe-remo eom 17 me o marlim-azul de 900 kg e 4,5 m (Figura 24.20). Esses peixes ocupam 
quase todos os habitats coneebiveis, desde altitudes de 5.200 mno Tibet a 8.000 mabaixo do nivel do mar. Algumas especies 



vivem em fontes termais a 44°C, enquanto outras vivem sob o gelo antartico a -2°C. Eles podem viver em lagos com 
concentra 96 es salinas 3 vezes superiores as da agua do mar, em cavemas totalmente escuras, em pantanos eom pouco 
oxigenio, ou ate mesmo realizar longas exeursoes em terra, eomo alguns gobiideos (Figura 24.20). 



Figura 24.19 Peixes neopterigios nao teleosteos. A. Amia calva. B. Lepisosteus osseus (“gar”). Eles frequentam 
riachos e pantanos de correnteza fraca do leste da America do Norte, onde podem permanecer imoveis na agua 
e prontos para agarrar os peixes que passam. 


Caracteristicas da Classe Actinopterygii 

• Nadadeira caudal heterocerca (condigao ancestral) ou homocercal (Figura 24.16); nadadeiras pelvicas e peitorais duplicadas normalmente presentes, 
sustentadas por raiososseos; mtisculos que controlam o movimento da nadadeira dentro do corpo 

• Pele com escamas cidoides, ctenoides ou ganoides de origem dermica (Figura 24.21) ou nua 

• Esqueleto com osso; notocorda presente, mas reduzida; vertebras distintas 

• Mandibulas presentes, normalmente com dentes polifiodontes, enameloides; valvula espiral presente (estado ancestral) ou ausente 

• Enc^alo bem desenvolvido, mas relativamente pequeno; 10 pares de nervos cranianos 

• Desenvolvimento de sentidos variavel; tres pares de canais semicirculares 

• Sexos normalmente separados; muitos hermafroditas; alguns se reproduzem assexuadamente por partenogenese; fertiliza^o normalmente externa e 
interna em alguns 

• Oviparos ou viviparos; embrioes das especies viviparas nutridos pela placenta ou saco vitelino (oviviparidade); estagio larval normalmente muito diferente do 
adulto 

• Sistema excretor com tins opistonefricos; que drenam pelo ducto arquinefrico para a cloaca; amonia, principal residuo nitrogenado 

• Branquias cobertas por urn operculo osseo; bexiga natatoria presente normalmente funcionando para flutua^o, em outras usada para respiragao 

• Coragao com urn seio venoso, atrio e ventriculo; drcula^ao unica; globulos vermelhos nucleados 













Figura 24.20 Diversidade de teleosteos. A. Marlim-azul, Makaira nigricans, urn dos maiores teleosteos. B. O 

gobiideo Periophthalmus sp. realiza extensas excursoes em terra para pastar em algas e capturar insetos; eles 

constroem ninhos nos quais os juvenis eclodem e sao protegidos pela mae. C. Coloragao de protegao do peixe- 

leao, Pterois volitans, adverte sobre o perigo; os espinhos dorsais sao venenosos. D. A ventosa da remora, 

Echeneis naucrates, e uma modificagao da nadadeira dorsal. 
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Figura 24.21 Corte atraves da pele de urn peixe osseo, mostrando as escamas sobrepostas (amarelo). As 
escamas ficam na derme e sao cobertas por epiderme. 

Varias tendencias morfologicas na linhagem dos teleosteos permitiram-lhes diversificar-se para essa verdadeiramente 
inerlvel variedade de habitats e formas. A pesada armadura dermica dos peixes de nadadeiras raiadas primitivos foi 








substituida por escamas cicloides e ctenoides, leves, delgadas e flexiveis (Figura 24.17). Alguns teleosteos, como a maioria 
das enguias e os bagres, carecem totalmente de escamas. O aumento da mobilidade e velocidade que resultou da perda da 
pesada armadura melhorou a fuga de predadores a obten 9 ao de alimento. As modifica^oes nas nadadeiras dos teleosteos 
aumentaram a mobilidade e a velocidade e possibilitaram que as nadadeiras assumissem varias outras fun 96 es. O formato 
simetrico da cauda homocerca (Figura 24.16) da maioria dos teledsteos concentrou as contra 96 es musculares na cauda, 
possibilitando assim maior velocidade. A nadadeira dorsal modificou-se de uma quilha fixa, que primariamente impedia a 
rota 9 ao do corpo, para uma estrutura flexivel e altamente especializada (Figura 24.15). Essas modifica 96 es na morfologia das 
nadadeiras sao uteis para camuflagem, frenagem e outros movimentos complexos, hidrodinamica e comunica 9 ao social. As 
modifica 96 es bizarras na nadadeira dorsal incluem a isca dos peixes Pescadores, os espinhos venenosos dos peixes-escorpiao 
e a ventosa das remoras (Figura 24.20). As linhagens de teledsteos demonstram um refinamento crescente no controle da 
reabsor 9 ao e secre 9 ao de gas na bexiga natatdria. O controle da flutua 9 ao provavelmente coevoluiu com as modifica 96 es nas 
nadadeiras para melhorar a locomo 9 ao. Muitas modifica 96 es anatomicas resultaram em maior eficiencia na alimenta 9 ao. As 
modifica 96 es na suspensao das mandibulas possibilitaram que a cavidade orobranquial se expandisse rapidamente, criando 
um aparato de suc 9 ao altamente sofisticado. Uma rapida protrusao das mandibulas pelo deslizamento da maxila para frente 
aumenta a velocidade final de ataque. Os arcos branquiais de muitos teledsteos diversificaram-se em poderosas mandibulas 
faringeas, para mastigar, triturar e moer. Com tantas inova 96 es, nao e de surpreender que os teledsteos tenham se tornado os 
peixes mais diversos. 

Classe Sarcopterygii | Peixes de nadadeiras lobadas 

O ancestral dos tetrapodes encontra-se em um grupo de sarcopterigios extintos chamados de ripidistia, o qual incluia diversas 
linhagens que fioresceram em agua doce e areas costeiras rasas na Era Paleozoica superior. Os ripidistios, como 
Eusthenopteron (ver Eigura 25.3), eram peixes cilindricos, cabe 9 udos, com nadadeiras carnosas e, provavelmente, pulmoes. 
A evolu 9 ao dos tetrapodes a partir dos ripidistios e discutida no Capitulo 25. 

Todos os antigos sarcopterigios tinham pulmoes, assim como branquias, e uma cauda do tipo heterocerca. Contudo, 
durante a Era Paleozoica, a orienta 9 ao da coluna vertebral modificou-se de tal forma que a cauda tornou-se simetrica, 
dificerca (Figura 24.16). Esses peixes tinham mandibulas poderosas; escamas robustas comesmalte e nadadeiras duplicadas 
lobadas, fortes e carnosas, que podem ser usadas como pernas para sustentar o corpo ou move-lo sobre os substrates 
bentenicos. Atualmente, o clado dos sarcopterigios e representado por somente oito especies de peixes: seis especies de 
peixes pulmonados e duas especies de celacantos (Eiguras 24.22 e 24.23). 

Dos tres generos sobreviventes de peixes pulmonados, o mais semelhante as formas antigas e o Neoceratodus (Gr. neos, 
novo + cerato, como + odes, forma), o peixe pulmonado australiano atual, que pode atingir 1,5 m de comprimento (Figura 
24.22). Esse peixe pulmonado, ao contrario de sens parentes vivos, normalmente depende de respira 9 ao branquial e nao 
consegue sobreviver por muito tempo fora d’agua. O peixe pulmonado sul-americano Lepidosiren (Gr. lepido, com escamas + 
siren, sereia mitica) e os peixes pulmonados africanos Protopterus (Gr. protos, primeiro + pteron, asa) podem viver fora 
d’agua por longos periodos de tempo. Protopterus vive emrios e lagoas africanos que secam com regularidade e sens leitos 
de lama ficam endurecidos pelo calor do sol tropical. O peixe cava o fundo e enterra-se com a aproxima 9 ao da esta 9 ao seca, 
secretando um muco abundante que se mistura com a lama para formar um envolterio rigido dentro do qual repousa ate o 
retomo das chuvas. Ele obtem o oxigenio da atmosfera com sens pulmoes, distribuindo-o de maneira eficaz para os tecidos 
comcircuitos cardiovasculares pulmonares e sistemicos parcialmente separados. 



Peixe pulmonado australiano 



Peixe pulmonado africano 
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Figura 24.22 Peixes pulmonados sao peixes de nadadeiras lobadas da classe Sarcopterygii. O peixe pulmonado 
australiano, Neoceratodus forsteri, assemelha-se mais aos peixes pulmonados extintos da Era Paleozoica. Os 
peixes pulmonados africanos, Protopterus sp., sao os mais bem adaptados dos tres para permanecer dormente 
em envoltorios de muco, respirando ar durante periodos de seca prolongados. 

Os celacantos tambem surgiram no periodo Devoniano, sofreram uma relativa irradia^ao e atingiram o pico da 
diversidade na Era Mesozoica. No fim dessa era, eles quase desapareceram, mas deixaram um extraordinario genero 
sobrevivente, Latimeria (Figura 24.23). Como se acreditava que os ultimos celacantos estivessem extintos ha 70 milhoes de 
anos, a comunidade cientifica ficou impressionada quando um celacanto foi encontrado em uma rede de arrasto, na costa da 
Africa do Sul, em 1938. Uma busca intensa para localizar mais exemplares foi bem-sucedida na costa das Ilhas Comoro. Os 
Pescadores ocasionalmente os capturam a grandes profundidades com pesca manual com linha, fornecendo exemplares para 
pesquisa. Esta foi a unica popula 9 ao de Latimeria conhecida ate 1998, quando o mundo cientifico foi novamente surpreendido 
pela captura de uma nova especie de celacanto nas Ilhas Celebes, Indonesia, a 10.000 km das Ilhas Comoros. 

Os celacantos marinhos “modernos” sao descendentes de um estoque de agua doce do Devoniano. A cauda e dificerca 
(ver Figura 24.16), mas temumpequeno lobo entre os lobos superior e inferior, formando uma estrutura de tres pontas (Figura 
24.23). Suas bexigas natatdrias sao preenchidas por gordura e nao sao usadas para respira^ao. 

Os celacantos sao de um azul metalico profundo, com manchas brancas ou cor de bronze que fornecem camuflagem nos 
recifes escuros de lava onde habitam. Os jovens nascem completamente formados ap6s a eclosao interna de ovos de 9 cm de 
diametro - os maiores entre os peixes 6sseos. 

Caracteristicas da Classe Sarcopterygii 

• Nadadeira caudal heterocerca (formas fosseis) ou dificerca nas formas vivas (Figura 24.16); nadadeiras pelvicas e peitorais duplicadas normalmente 
presentessustentadas por raios osseose ossosfortes; musculos que controlam o movimento da nadadeira dentro da nadadeira 

• Pele com escamas dermicas compostas de duas camadas de osso, uma camada de cosmina (forma de dentina) e uma camada fina de esmalte em especies 
fosseis 

• Esqueleto osseo; vertebras distintas 

• Mandibulas presentes, normalmente com dentes polifiodontes cobertos por esmalte verdadeiro que sao tipicamente placas trituradoras restritas ao 
palato; intestino com valvula espiral 

• Enc^alo bem desenvolvido, mas relativamente pequeno; 10 pares de nervos cranianos 

• Desenvolvimento de sentidos variavel; tres pares de canais semicirculares 

• Sexosseparados; fertilizagao externa (peixes pulmonados) ou interna (celacantos) 

• Oviparos 

• Sistema excretor com tins opistonefricos, que drenam pelo ducto arquinefrico para a cloaca; amonia e ureia sao os principals residuos nitrogenados 

• Branquias cobertas por um operculo osseo; bexiga natatoria presente, usada principalmente para respiragao (preenchida por gordura nos 
celacantos) 

• Coragao com um seio venoso, atrio e ventriculo parcialmente dividido, e um cone arterial; circuitos sistemicos e pulmonares incompletamente 












Figura 24.23 O genero de celacanto Latimeria e urn relicto marinho sobrevivente de urn grupo de peixes de 
nadadeiras lobadas que floresceu ha cerca de 350 milhoes de anos. 

ADAPTAgOES ESTRUTURAIS E FUNCIONAIS DOS PEIXES 
Locomo^ao na agua 

Para o olho humano, alguns peixes parecem capazes de nadar a velocidades extremamente alias, mas o nosso julgamento e 
inconscientemente moldado por nossa propria experieneia de que a agua e um meio altamente resistente ao movimento. A 
maioria dos peixes, como uma truta ouumlambari, pode nadar no maximo o equivalente a 10 eomprimentos do proprio corpo 
por segundo, obviamente um desempenho impressionante para os padroes humanos. Quando essas velocidades sao traduzidas 
em quilometros por bora, isso significa que uma truta de 30 cm pode nadar somente a cerca de 10,4 km/h. Como regra geral, 
quanto maior o peixe, mais rapido pode nadar. 

Velocidades de cruzeiro de peixes sao mais bem medidas em uma "roda de peixe", um grande canal em forma de anel, cheio de agua que e girada a uma 
velocidade igual e em sentido oposto aquele do peixe. Mais diffceis de medir sao as explosoes repentinas de velocidade que a maioria dos peixes pode fazer para 
capturar presas ou para evitar que seja capturado. Um atum-azul fisgadofoi certa vez cronometradoa 66 km/h; o espadarte e o marlim sao capazes de explosoes de 
velocidade incrfveis, chegando ou ate ultrapassando os 110 km/h. Essas altas velocidades nao podem ser mantidas por mais que 1 a 5 s. 

O mecanismo de propulsao de um peixe e a musculatura de seu tronco e cauda. A musculatura axial locomotora e 
composta de faixas em zigue-zague, chamadas miomeros. As fibras musculares em cada miomero sao relativamente curias e 
conectam os septos de tecido conjuntivo resistente, que separam cada miomero do seguinte. Na superficie, os miomeros 
adquirem a forma de um W, virado de lado (Figura 24.24), mas, internamente, as bandas sao dobradas e alojadas de forma 
complexa, de modo que a a^ao de cada miomero estende-se por varias vertebras. Esse arranjo produz mais for^a e um 
controle mais refinado do movimento, pois muitos miomeros estao envolvidos na flexao de umdado segmento do corpo. 

A compreensao sobre como os peixes nadam pode ser abordada estudando-se o movimento de um peixe muito flexivel, 
como uma enguia (Figura 24.25). O movimento e serpentino, nao muito distinto do de uma serpente, comondas de contra^ao 
movendo-se para tras ao longo do corpo pela contra^ao alternada dos miomeros de cada lado. A extremidade anterior do 
corpo flexiona-se menos do que a posterior, de modo que cada ondula 9 ao aumenta em amplitude a medida que progride pelo 









corpo. Enquanto as ondula 96 es movem-se para tras, a flexao do corpo empurra lateralmente a agua, produzindo uma for^a de 
rea^ao direcionada a frente, mas em angulo. Ela pode ser analisada como possuindo dois componentes: irtipulso, que e 
utilizado para veneer a resisteneia e propelir o peixe para frente, e for^a lateral, que tende a fazer a eabe 9 a do peixe desviar 
do eurso na mesma dire 9 ao da eauda. Esse movimento lado a lado da eabe 9 a e muito obvio na nata 9 ao de uma enguia ou 
tubarao, mas muitos peixes tern uma eabe 9 a grande e rigida eomuma superfieie sufieiente para minimizar a guinada. 


Figura 24.24 Musculatura do tronco de urn peixe teleosteo, parcialmente dissecado para mostrar o arranjo 
interno dos feixes musculares (miomeros). Os miomeros sao dobrados em urn agrupamento complexo e seriado, 
urn arranjo que favorece uma natagao mais forte e controlada. 


Enguia Truta 



Figura 24.25 Movimentos de peixes nadando, mostrando as forgas desenvolvidas por urn peixe anguiliforme e por 
urn fusiforme. 

O movimento de uma enguia e razoavelmente eficiente em baixa velocidade, mas a forma de seu eorpo gera muito arrasto 
para a natagao rapida. Os peixes que nadam rapidamente, eomo a truta, sao menos flexiveis e limitam as ondulagoes do corpo, 
principalmente, a regiao da eauda (Figura 24.25). A forga muscular gerada na grande massa muscular anterior e transferida 
atraves de tendoes para o pedunculo caudal, relativamente desprovido de musculos, e a nadadeira caudal, onde o impulse e 
gerado. Essa forma de natagao alcanga seu maior desenvolvimento nos atuns, cujos corpos nao se flexionara Virtualmente, 
todo impulse e derivado de poderosas batidas da nadadeira caudal (Figura 24.26). Muitos peixes oceanicos rapidos, como o 
marlim, o espadarte, alguns carangideos e a cavala-aipim tern nadadeiras caudais em forma de foice. Tais nadadeiras sao a 
contraparte aquatica das asas de alta velocidade das aves mais velozes (Capitulo 27). 

A temperatura corporal da maioria dos peixes e a mesma do ambiente em que estao, porque todo calor gerado internamente e rapidamente perdido para a agua 
circundante. Contudo, alguns peixes, como os atuns (Figura 24.26) e os grandes tubaroes-brancos (Figura 24.7), mantem a temperatura de seus musculos e visceras 
elevada - ate 10°C mais quente que a agua circundante. Os marlins (Figura 24.20A) e outros agulhoes aumentam a temperatura do seu cerebro e da retina. Uma 
pesquisa conduzida por F. G. Carey e outros explica como esses peixes realizam esse tipo de termorregulagao, chamada de endotermia regional. 0 calor e gerado 
como urn subproduto de variasatividades, incluindo digestao e nata^o, ou, nos agulhoes, por urn orgao gerador de calor especializadoabaixodo cerebro. 0 calor e 
conservado por uma retemirabile, urn feixe paralelo de vasos sanguineos organizados de forma a proporcionar urn fluxo contracorrente de sangue (Capitulo 30). As 















temperatures elevadas, aparentemente, promovem uma natagao mais potente e aceleram os sistemas digestive e nervoso. Os peixes com endotermia regional sao 
osmaisrapidosnomundo. 

A nata 9 ao e a forma mais economica de locomo^ao animal, em grande parte porque os animais aquaticos sao quase 

perfeitamente sustentados pelo sen meio e gastampouca energia para superar a for 9 a da gravidade. Se compararmos o custo 

energetico por quilograma de peso corporal gasto em uma viagem de 1 km por distintas formas de locomo 9 ao, encontraremos 

custos de nata 9 ao de apenas 0,39 kcal (salmao), comparados a 1,45 kcal para o voo (gaivota) e 5,43 kcal para a caminhada 

(esquilo terrestre). Contudo, um misterio da biologia e entender como os peixes e os mamiferos aquaticos sao capazes de se 

mover atraves da agua quase sem criar turbulencia. O segredo reside no modo pelo qual animais aquaticos flexionam seus 

corpos e nadadeiras para nadar e nas propriedades de redu 9 ao de atrito da superftcie corporal. 

Corpo em forma 

de torpedo Pedunculo 



Figura 24.26 Atum-azul, Thunnus thynnus, mostrando adaptagoes para natagao rapida. Musculos do tronco, 
poderosos, tracionam o delgado pedunculo caudal. Como o corpo nao se curva, toda a forga vem das batidas da 
cauda rigida e falciforme. 

Flutuabilidade neutra e bexiga natatoria 

Todos os peixes sao ligeiramente mais densos que a agua porque os seus esqueletos e outros tecidos contem elementos 
pesados presentes em quantidades minimas emaguas naturais. Para evitar afundar, os tubaroes, que nao tern bexiga natatoria, 
precisam estar sempre se deslocando para Ifente na agua. A cauda assimetrica (heterocerca) de um tubarao fornece suspensao 
enquanto oscila na agua, e a cabega larga e nadadeiras peitorais achatadas (Figura 24.8) atuam como pianos em angulo para 
fornecer elevagao adicional. Os tubaroes tambem sao auxiliados na flutuagao, pois tern ftgados grandes contendo um lipidio 
chamado de esqualeno com uma densidade de apenas 0,86 g/mf. O figado atua como uma grande bolsa de 61eo flutuante que 
ajuda a compensar o peso do corpo do tubarao. 

O equipamento de longe mais eficiente para flutuagao e, sem duvida, um espago preenchido por gas. A bexiga natatoria 
serve a esse propdsito nos peixes 6sseos (Figura 24.27). Ela surgiu dos pulmoes duplicados dos peixes osseos primitivos do 
Devoniano. Os pulmoes foram, provavelmente, muito comuns em peixes de agua doce do Devoniano, quando habitats quentes 
e pantanosos tornaram vantajosa tal estrutura respiratoria acessdria (Capitulo 25). As bexigas natatdrias estao presentes na 
maioria dos peixes 6sseos pelagicos, mas ausentes em atuns e na maioria dos peixes abissais e bentonicos, como linguados e 
peixes da familia Cottidae. Embora seunome assimsugira, a bexiga natatdria nao serve para nadar. 

Sem bexiga natatoria, os peixes 6sseos afundam porque seus tecidos sao mais densos que a agua. Para conseguir uma 
flutuabilidade neutra, eles deslocam agua adicional com um volume de gas em uma bexiga natatdria, ajustando assim sua 
densidade total para se igualar aquela da agua circundante. Esse ajuste possibilita aos peixes com bexiga natatdria manterem- 
se suspenses indefinidamente, emqualquer profundidade, semesforgo muscular. Ao contrario de osso, sangue e outros tecidos, 
0 gas e compressivel e muda de volume quando o peixe muda de profundidade. Se umpeixe descer a uma profundidade maior, 
0 aumento de pressao exercida pela agua circundante comprime o gas na bexiga natatdria, e o peixe tende a afundar. O volume 
de gas na bexiga natatdria deve ser aumentado para estabelecer um novo equilibrio de flutuagao. Quando o peixe nada para 
cima, 0 gas na bexiga expande por causa da menor pressao da agua circundante, tornando o peixe menos denso. A menos que o 
gas seja removido, o peixe continuara a subir comvelocidade crescente enquanto a bexiga natatoria continuar a se expandir. 

O gas pode ser removido da bexiga natatdria de duas maneiras. A condigao fisostoma (Gr. phys, bexiga + stoma, boca), 
mais ancestral (p. ex., truta), consiste em um ducto pneumatico que conecta a bexiga natatdria ao esofago, atraves do qual o 
peixe pode expelir o ar. O estado derivado e o fisoclisto (Gr. phys, bexiga + dist, fechado), condigao na qual o ducto 






pneumatico e perdido nos adultos. Nos peixes fisoclistos, o gas e difundido para o sangue no oval, uma area vascularizada da 
bexiga natatoria (Figura 24.27). Ambos os tipos de peixes requerem que o gas seja seeretado na bexiga natatoria pelo sangue, 
embora alguns poueos fisostomos de aguas rasas possam engolir ar para eneher suas bexigas natatorias. 
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Figura 24.27 A. Bexiga natatoria de um peixe teleosteo. A bexiga natatoria fica no celoma, logo abaixo da coluna 
vertebral. B. Gas difunde-se para dentro da bexiga natatoria na glandula de gas. O gas do sangue move-se para 
a glandula de gas pela rete mirabile, uma complexa rede de capilares firmemente compactados que atua como 
um multiplicador de contracorrente para aumentar a concentragao de oxigenio. O arranjo de capilares venosos e 
arteriais na rede e mostrado em C. Para liberar o gas durante a subida, uma valvula muscular abre-se, permitindo 
que o gas entre no oval e seja difundido para o sangue. 

Os fisiologistas que inicialmente ficaram confusos com o mecanismo de secregao, agora entendem como ele funciona. 
Resumidamente, a glandula de gas secreta acido lactico, o qual entra no sangue, causando uma alta acidez local na rete 
mirabile (L. rede maravilhosa), forgando a hemoglobina a liberar sua carga de oxigenio. Os capilares na rede estao 
organizados em paralelo, criando um sistema multiplicador de contracorrente (Capitulo 30), possibilitando que o oxigenio 
atinja alias concentragoes na glandula de gas e sua difusao para a bexiga natatoria. A pressao final do gas na bexiga natatoria 
depende do comprimento da rede de capilares; ela e relativamente curta em peixes que vivem proximo a superficie, mas 
extremamente longa em peixes marinhos de profundidade. 

A surpreendente eficiencia desse aparelho e exemplificada por um peixe que vive a uma profundidade de 2.400 m Para 
manter a bexiga infiada nessa profundidade, o gas em seu interior (principalmente oxigenio) precisa ter uma pressao maior que 
240 atm, o que e muito mais que a pressao de um cilindro metalico de gas totalmente carregado. No entanto, a pressao do 
oxigenio no sangue do peixe nao pode exceder 0,2 atm - emequilibrio coma pressao do oxigenio atmosferico na superficie do 
oceano. 

Audigao e ossiculos de Weber 

Os peixes, como outros vertebrados, detectam sons a partir de vibragoes na orelha interna. A detecgao dessas vibragoes e 
dificil para vertebrados aquaticos, pois sens corpos tern quase a mesma densidade que a agua circundante, fazendo com que as 
ondas sonoras passem atraves do corpo do peixe praticamente despercebidas. 

Uma solugao particularmente elegante para esse problema e encontrada nos ostariofiseos, um grupo de teleosteos que 







inclui as carpas, lambaris e bagres. Os ostarioflseos incluem aproximadamente 7.900 especies e sao geralmente os peixes 
dominantes em habitats de agua doce, tanto em diversidade quanto em abundancia. Seusucesso pode ser devido, em parte, aos 
ossiculos de Weber, uma serie de pequenos ossos que Ihes permite ouvir sons de baixa intensidade em uma amplitude de 
frequeneia muito maior que a dos outros teleosteos. A reeep 9 ao do som se inieia na bexiga natatoria, que vibra faeilmente, 
pois e preenehida por ar. As vibra 96 es sonoras sao transmitidas da bexiga natatoria para a orelha interna atraves dos ossieulos 
de Weber (Figura 24.28). Esse sistema tern semelhan 9 as eom o timpano e ossieulos da orelha media dos mamiferos (Capitulo 
33), mas evoluiu independentemente. As adapta 96 es para melhorar a audi 9 ao nao estao restritas aos ostarioflseos. Por 
exemplo, os arenques e as anehovas tern expansoes anteriores da bexiga natatoria que eontatam diretamente o eranio. A 
importaneia da bexiga natatoria nesses peixes e demonstrada por experimentos nos quais ela e artifleialmente esvaziada. 


reduzindo a sensibilidade aos sons. 
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Figura 24.28 Ossiculos de Weber sao pequenos ossos que transmitem vibragoes sonoras recebidas na bexiga 


natatoria para a orelha interna. Os teleosteos com esse dispositive podem detectar sons de baixa intensidade em 


uma amplitude de frequeneia muito maior que outros peixes. 
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Figura 24.29 Branquias de peixes. Os musculos fixados ao operculo (A) bombeiam agua pelas branquias e para 
fora pela fenda branquial. A aba ossea protetora que cobre as branquias (operculo) foi removida (B) para expor a 
camara branquial que contem as branquias. Ha quatro arcos branquiais de cada lado, cada urn com numerosos 
filamentos branquiais. A porgao de urn arco branquial (C) mostra rastros branquiais que se projetam para frente, 
para filtrar comida e detritos, e filamentos branquiais que se projetam para tras. Urn unico filamento branquial (D) 
e dissecado para mostrar os capilares sanguineos nas lamelas achatadas. A diregao do fluxo de agua {setas 
azuis) e oposta a diregao do fluxo sanguineo. 

Respiragao 

As branquias dos peixes sao eompostas por filamentos delgados, eada qual eoberto por uma membrana epidermiea fina, 
dobrada repetidamente em lamelas achatadas (Figura 24.29). Bias sao ricamente supridas por vasos sanguineos. As branquias 
estao localizadas no interior da cavidade faringea e sao cobertas por uma aba ossea movel, o operculo. Esse arranjo protege 
os delicados filamentos branquiais, confere uma caracteristica hidrodinamica ao corpo e possibilita um sistema de 
bombeamento para mover agua atraves da boca, das branquias e para fora pelo unico par de aberturas branquiais. Em vez de 
abas operculares como nos peixes osseos, os elasmobranquios tern uma serie de fendas branquiais (Figura 24.8) pelas quais a 
agua fiui para o meio extemo. Nos elasmobranquios e peixes osseos, o mecanismo branquial esta disposto de tal modo a 
bombear agua continua e suavemente sobre as branquias, embora para um observador parega que a respiragao nos peixes seja 
pulsatil. O fluxo de agua e na diregao oposta ao fluxo sanguineo (fluxo contracorrente), o melhor arranjo para extrair a maior 
quantidade possivel de oxigenio da agua. Alguns peixes osseos conseguem remover ate 85% do oxigenio dissolvido na agua 
que passa pelas branquias. Os peixes muito ativos, como os arenques ou cavalas, conseguem obter agua suficiente para atender 
as suas altas demandas de oxigenio apenas nadando continuamente, de modo a forgar a agua a entrar pela boca aberta e passar 
atraves das branquias. Esse processo e chamado de ventilagao hidraulica. Esses peixes ficariam asfixiados se colocados em 
umaquario que restringisse sua livre natagao, mesmo coma agua saturada de oxigenio. 

Umnumero surpreendente de peixes pode viver fora d’agua por periodos variaveis de tempo, por respirarem ar. Diversos 
mecanismos sao utilizados por diferentes peixes. Ja descrevemos os pulmoes dos peixes pulmonados, Lepisosteus e os 
Rhipidistia extintos. As enguias de agua doce Ifequentemente realizam excursoes terrestres durante tempo chuvoso, utilizando 
a pele como superficie respiratoria. As enguias Electrophorus (Gr. elektron, algo brilhante + phoros, que porta) tern branquias 
degeneradas e precisam suplementar a respiragao branquial pela difusao de oxigenio atraves do revestimento vascular da 
cavidade oral. Elm dos melhores respiradores de ar de todos e a perca-escaladora-indiana, Anabas (Gr. anabaind, que sobe), 
que passa a maior parte do seu tempo em terra, proximo a margem da agua, respirando ar atraves de camaras especiais de ar 
situadas sobre as branquias muito reduzidas. 

Regulagao osmotica 

A agua doce e um meio extremamente diluido com concentragao salina (0,001 a 0,005 mol por grama por litro [M]) muito 
abaixo daquela do sangue dos peixes de agua doce (0,2 a 0,3 M). Consequentemente, a agua tende a entrar em sens corpos 
osmoticamente, e o sal e perdido por difusao para o meio externo. Embora a superficie do corpo coberta por escamas e muco 
seja quase totalmente impermeavel a agua, o ganho de agua e a perda de sal de fato ocorrem pelas paredes delgadas das 
branquias. Os peixes de agua doce sao reguladores hiperosmoticos comvarios mecanismos de defesa contra esses problemas 
(Eigura 24.30). Em primeiro lugar, o excesso de agua e bombeado para fora pelos rins opistonefricos (Capitulo 30) que sao 
capazes de formar urina muito diluida. Em segundo lugar, celulas de absorgao de sal, especiais, localizadas no epitelio 
branquial, mobilizam ions de sal ativamente, sobretudo sodio e cloreto, da agua para o sangue. Essa absorgao, juntamente com 
0 sal presente no alimento do peixe, repoe o sal perdido por difusao. Esses mecanismos sao tao eficientes que um peixe de 
agua doce gasta apenas uma pequena parte de sua energia total para manter-se em equilibrio osmotico. 

Talvez 90% de todos os peixes osseos estejam restritos a um habitat de agua doce ou marinho por serem incapazes de realizar osmorregulagao no habitat "errado". A 
maioria dos peixes de agua doce morre rapidamente se colocada em agua do mar, como os peixes marinhos se colocados em agua doce. Contudo, cerca de 10% de 
todos os teleosteos conseguem passar com facilidade de um habitat para outro. Esses peixes eurialinos (Gr. eurys, ampio + hals, sal) sao de dois tipos: aqueles, 
como muitos linguados, escorpionideos e guarus, que vivem em estuarios ou em algumas areas entremares onde a salinidade oscila ao longo do dia; e outros, como 


0 salmao, a savelha e enguias, q ue passam parte do seu cicio de vida em agua doce e parte no mar. 


Os peixes osseos marinhos sao reguladores hiposmoticos que se defrontam com um problema completamente diferente. 
Por terem uma concentra 9 ao salina no sangue muito mais baixa (0,3 a 0,4 M) que a agua do mar ao seu redor 
(aproximadamente 1 M), eles perdem agua e ganham sal. Um peixe teleosteo marinho quase corre o risco de literalmente 
desidratar-se, semelhante a um mamlfero de deserto, privado de agua. Para compensar a perda de agua, o teleosteo marinho 
bebe agua do mar (Figura 24.30). O excesso de sal que acompanha a agua e descartado de muitas maneiras. Os principals Ions 
de sal marinho (sodio, cloro e potassio) sao levados pelo sangue ate as branquias, onde eles sao secretados para fora por 
celulas secretoras de sal especiais. Os Ions salinos remanescentes, magnesio, sulfato e calcio, sao eliminados com as fezes 
ou excretados pelos rins. Ao contrario dos rins de um peixe de agua doce, que formamurina pela sequencia usual de filtra^ao 
e reabsor^ao, tlpica da maioria dos rins dos vertebrados (Capltulo 30), os rins de um peixe marinho excretamlons divalentes 
por secre 9 ao tubular. Como muito pouco, se tanto, de filtrado e formado, os glomerulos perderam sua importancia e 
desapareceram em alguns teleosteos marinhos. Os peixes-cachimbo e o peixe-pescador (Figura 24.32) sao exemplos de peixes 
marinhos semglomerulo (“aglomerulares”). 

Comportamento alimentar 

Para qualquer peixe, a alimenta 9 ao e um dos aspectos mais importantes na vida diaria. Embora um pescador desafortunado 
possa jurar o contrario, um peixe dedica mais tempo e energia para alimentar-se ou para procurar por alimento do que para 
qualquer outra coisa. Durante a longa evolu 9 ao dos peixes, tern havido uma pressao seletiva inexoravel por aquelas 
adapta 96 es que capacitamum peixe a veneer a luta entre comer ou ser comido. Certamente, o evento singular de maior alcance 
foi a evolu 9 ao das mandibulas (Capitulo 23). As mandibulas tornaram os peixes livres de uma existencia em que a 
alimenta 9 ao era feita basicamente por lrltra 9 ao passiva e os capacitaram a adotar um modo de vida predatorio. Os 
mecanismos aprimorados para a captura de presas maiores demandam musculos mais fortes, movimentos mais ageis, melhor 
equilibrio e sentidos especiais aperfei 9 oados. Mais do que qualquer outro aspecto de seu habito de vida, o comportamento 
alimentar da forma ao peixe. 

Os peixes sao, em sua maioria, carravoros e predam uma grande quantidade de alimentos de origem animal, desde 
zooplancton e larva de insetos ate grandes vertebrados. Alguns peixes marinhos de profundidade sao capazes de ingerir 
vitimas com quase o dobro de seuproprio tamanho - uma adapta 9 ao para a vida emummundo onde as refei 96 es sao raras. Os 
peixes mais avan 9 ados de nadadeiras raiadas nao podem mastigar o alimento como nos, porque, ao faze-lo, a corrente de agua 
atraves das branquias seria bloqueada. Alguns, no entanto, como os peixes da familia Anarhichadidae (Figura 24.31), tern 
dentes molariformes nas mandibulas para triturar presas, que podem incluir crustaceos de carapa 9 as duras. Outros, que 
esmagam seu alimento, utilizam poderosos dentes faringeos na sua garganta. A maioria dos peixes carnivoros engole a presa 
inteira, utilizando dentes pontudos e afiados nas mandibulas e no palato para segurar a presa. A incompressibilidade da agua 
facilita muitos predadores com bocas amplas a capturar presas. Quando a boca e aberta subitamente, a agua e impelida, 
carregando a vitima para dentro (Figura 24.32). 
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Figura 24.30 Regulagao osmotica em peixes osseos marinhos e de agua doce. Urn peixe de agua doce mantem 
o equilibrio osmotico e ionico em seu meio diluido, absorvendo, ativamente, cloreto de sodio (NaCI) atraves das 
branquias (algum sal e adquirido com o alimento). Para eliminar o excesso de agua que entra no corpo 
constantemente, o rim glomerular produz uma urina diluida reabsorvendo cloreto de sodio. Urn peixe marinho 
precise beber agua do mar para repor agua perdida por osmose para o ambiente salino. O cloreto de sodio e 
agua sao absorvidos do estomago. O excesso de cloreto de sodio e transportado ativamente para fora pelas 
branquias. Os sais marinhos divalentes, em sua maioria sulfato de magnesio (MgS 04 ), sao eliminados com as 
fezes e secretados pelo rim tubular. 

Um segundo grupo de peixes e de herbivoros, que comem plantas e algas. Embora comedores de plantas sejam 
relativamente pouco comuns entre os peixes, eles sao intermediarios cruciais na cadeia alimentar de alguns habitats. Os 
comedores de plantas sao mais comuns em recifes de coral (peixes-papagaio; pomacentrideos e cirurgioes) e em habitats de 
agua doce tropicals (alguns ciprinideos, caracideos e bagres). 

Os filtradores, que colhem os microrganismos abundantes do oceano, formam um terceiro e diverso grupo de peixes que 
vao desde larvas de peixes ate o tubarao-peregrino. Contudo, o grupo mais caracteristico de comedores de plancton sao os 
peixes semelhantes aos arenques (savelha, arenque, anchova e outros); a maioria e de pelagicos (habitantes do mar aberto) que 
se deslocam em grandes cardumes. Tanto o fitoplancton quanto organismos menores do zooplancton sao filtrados da agua com 




















rastros branquiais semelhantes a uma peneira (ver Figura 32.1). Pelo fato de os filtradores seremos mais abundantes dentre os 
peixes marinhos, eles constituem um importante recurso alimentar para inumeros carnlvoros, maiores, porem menos 
abundantes. Muitos peixes de agua doee tambem dependem de planetonpara se alimentarem. 



Figura 24.31 Peixe teleosteo, Anarrhichthys ocellatus (Anarhichadidae), alimentando-se de um pepino-do-mar 
que capturou e puxou ate a abertura de sua toca. 



Figura 24.32 Peixe-pescador, Antennarius multiocellatus, aguarda sua refeigao. Acima de sua cabega, balanga 
uma espinha da nadadeira dorsal modificada e que termina em um tentaculo carnoso, o qual se contra! e se 
expande de um mode convincente, como um verme. Quando um peixe se aproxima da atraente isca, a enorme 
boca abre-se repentinamente, criando uma forte corrente que varre a presa para dentro. O processo inteiro leva 
apenas 4 ms! 

Outros grupos de peixes ineluem os saprofagos, como as feiticeiras, que consomem animais mortos ou moribundos, e os 
detritivoros, como alguns ciprinideos, que consomem materia organica particulada. Alguns peixes utilizam um modo parasite 
de alimentagao, e consomem partes de outros peixes vivos. Exemplos destes ultimos ineluem as lampreias (ver anteriormente) 
e 0 candiru, Vandellia, um peixe muito pequeno e alongado que se alimenta no epitelio branquial dos peixes hospedeiros. 
Finalmente, e importante salientar que, embora os peixes, em sua maioria, sejam especializados para uma dieta mais restrita, 
eles podem utilizar outros tipos de alimento quando disponiveis. 

A digestao na maioria dos peixes segue o piano dos vertebrados (ver Figura 32.9). Com excegao de varies peixes que 


nao tern estomago, o alimento segue do estomago para o intestino tubular, que tende a ser mais curto nos camlvoros (Figura 
24.15), mas pode ser extremamente longo e enrolado em formas herblvoras e detritlvoras. Na carpa-eapim, herblvora, por 
exemplo, o intestino pode ter 9 vezes o comprimento do corpo, uma adapta^ao para a longa digestao requerida pelos 
carboidratos vegetais. Nos carnlvoros, umpouco da digestao de protelnas pode ser iniciada no meio acido do estomago, mas a 
prineipal fun 9 ao do estomago e armazenar refei^oes geralmente grandes e raras, enquanto aguardam sua recep^ao pelo 
intestino. 

A digestao e a absor^ao oeorrem simultaneamente no intestino. Uma caracteristica dos peixes de nadadeiras raiadas, 
espeeialmente os teleosteos, e a presen 9 a de numerosos cecos piloricos (Figura 24.15), nao eneontrados em nenhum outro 
grupo vertebrado. Sua fun 9 ao primaria parece ser a absor 9 ao de lipidios, embora todas as classes de enzimas digestivas (que 
quebram proteina, carboidratos e lipidios) sejamsecretadas ali. 

Migra^ao 

Enguias de dgua doce 

Durante seculos, os naturalistas tem-se intrigado pela historia de vida das enguias de agua doce, Anguilla (L. enguia), uma 
especie comum e comercialmente importante de rios costeiros do Atlantico Norte. As enguias sao catadromas (Gr. kata, 
abaixo + dromos, correr), o que significa que elas passam a maior parte de suas vidas em agua doce, mas migram para o mar 
para desovar. A cada outono, um grande numero de enguias era visto nadando rio abaixo, em dire 9 ao ao mar, mas nenhum 
adulto jamais retornava. A cada primavera, imimeras enguias jovens (Figura 24.33), cada uma do comprimento de um palito 
de fosforo, apareciam em rios costeiros e come 9 avam a nadar rio acima. Alem da suposi 9 ao de que as enguias deveriam 
desovar em algum lugar no mar, a localiza 9 ao dos sens sitios de reprodu 9 ao era completamente desconhecida. 

Aprimeira pista foi fornecida por dois cientistas italianos, Grassi e Calandruccio, que, em 1896, registraram que o que se 
pensava serem larvas de enguias na verdade cram estagios juvenis avan 9 ados. As larvas verdadeiras de enguias, como 
descobriram, cram criaturas pequenas, em forma de folha e completamente transparentes, que tinham pouca semelhan 9 a com 
uma enguia adulta. Elas foram chamadas de leptocefalos (Gr. lepto, delgada + cephal, cabe 9 a) por antigos naturalistas, que 
nunca suspeitaram de sua verdadeira identidade. Em 1905, Johann Schmidt iniciou um estudo sistematico sobre a biologia das 
enguias, examinando milhares de leptocefalos nas redes de plancton fomecidas por capitaes de embarca 96 es maritimas 
pescando no Oceano Atlantico. Ao observar onde larvas de diferentes estagios de desenvolvimento eram capturadas, Schmidt 
e sens colegas, por fim, reconstruiram as migra 96 es reprodutivas. 

Quando as enguias adultas partem dos rios costeiros da Europa e da America do Norte, elas nadam sem cessar e, 
aparentemente, a grande profundidade por 1 a 2 meses, ate alcan 9 arem o Mar dos Sargassos, uma vasta area de agua oceanica 
morna, a sudeste das Bermudas (Figura 24.33). Aqui, a profundidades de 300 m ou mais, as enguias desovam e morrera As 
larvas diminutas iniciam, entao, uma incrivel Jornada de volta aos rios da Europa e da America do Norte. Como o Mar dos 
Sargassos e muito mais prdximo da costa americana, as larvas da enguia americana completam sua Jornada em cerca de 
apenas 1 ano, comparado aos 3 anos levados pelas larvas da enguia europeia. Os machos, tipicamente, permanecem em agua 
salobra de rios costeiros, enquanto as femeas migram rio acima, ate varias centenas de quilometros. Depots de 6 a 15 anos de 
crescimento, as lemeas, agora com 1 m de comprimento, retomam para o oceano para se unirem aos machos, menores, na 
Jornada de retorno aos sitios de reprodu 9 ao no Mar dos Sargassos. 



Enguia 
americana 
Recem- 0 ^ 

eclodida Leptocefalo 

2 meses © 


5 meses © 


ESTAGIOS LARVAIS 


10 meses © 


1 ano 0 


6 a (6 
10 anos 


Enguia jovem 


Enguia adulta 


Enguia 
europeia 
0 Rec6m- 
eclodida 


© 2 meses 


© 8 meses 


© 18 meses 


0 3 anos 


d) 8 a 
15 anos 


PADROES DE MIGRApAO 


America 
do Norte 


Africa 



Figura 24.33 Historia de vida das enguias americanas, Anguilla rostrata, e enguias europeias, Anguilla anguilla. 
Os padroes de migragao das enguias americanas sao mostrados em azul, enquanto os das enguias europeias 
sao mostrados em vermelho. Os numeros circulados referem-se aos estagios de desenvolvimento. Note que as 
enguias americanas completam sua metamorfose larval e jornada no mar em 1 ano, enquanto 3 anos sao 
necessarios para as enguias europeias completarem sua jornada, muito mais longa. 

Analise de eletroforese de enzimas de larvas de enguias confirma nao so a existencia de especies europeia e americana, separadas, mas tambem a cren^a de Schmidt 
de que as enguias europeia e americana desovam em areas parcialmente sobrepostas no Mar dos Sargassos. 


Retorno do salmao para casa 

A historia de vida do salmao e quase tao notavel quanto a das enguias de agua doee e certamente recebe uma atengao popular 
muito maior. A maioria dos salmoes e de anadromos (Gr. anadromos, que corre para eima); eles passam a vida adulta no mar, 
mas retornam para a agua doee para desovar. O salmao do Atlantico, Salmo salar (L. salmo, salmao + salar, sal), pode 
realizar corridas rio acima. As sete especies de salmao do Pacifico [Gr. onkos, gancho + rhynchus, focinho] realizam, cada 
uma, uma unica migragao reprodutiva (Figura 24.34), depois da qual morrera 

O instinto de “voltar para casa” virtualmente infalivel das especies do Pacifico e lendario. Apos migrar rio abaixo como 
um alevino (um estagio juvenil; Figura 24.35), o salmao ‘''sockeye” percorre muitas centenas de quilometros no Pacifico, por 
quase 4 anos, engorda de 2 a 5 kg e retorna quase infalivelmente para as cabeceiras do seu rio de origem, para desovar. 
Alguns desvios acontecem e sao um importante meio de aumentar o fiuxo genico e de povoar novos rios. 
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Figura 24.35 Historia de vida do salmao do Pacifico, Oncorhynchus. 



























































Migrates de salmoes no noroeste do Pacffico foram devastadas por uma combina^o letal do aumento da quantidade de silte por desmatamento, polupo e, 
especialmente, a presenga de mais de 50 represas hidreleticas, que impedem a migragao dos salmoes adultos rio acima e matam os migrantes em descida ao 
passarem pelas turbinas geradoras de energia. Alem disso, a cadeia de reservatorios atras das represas, que converteu os rios Columbia e Snake em uma serie de 
lagos, aumenta a mortalidade dos salmoes jovens que migram rio abaixo ao retardarem sua passagem para o mar. 0 resultado e que a migrate anual de salmao 
selvagem e, atualmente, apenas cerca de 3% dos 10 a 16 milhoes de peixes que subiam os rios 150 anos atras. 

Os experimentos realizados por A. D. Hasler e outros mostram que os salmoes que retornam ao lar sao guiados rio aeima 
por um odor caraeterlstieo do rio de seus pais. Quando o salmao fmalmente ehega aos locals de desova de seus pais (onde 
eles proprios eclodiram), eles desovame morrem Na primavera seguinte, larvas recem-eclodidas transformam-se em jovens 
antes e no curso da migra^ao rio abaixo. Nessa fase, eles memorizam (Capltulo 36) o odor caraeterlstieo do rio, o qual e 
aparentemente um mosaico de compostos liberados pela vegeta^ao e solo caracterlsticos da bacia de drenagem do rio de 
origem Eles tambem parecem memorizar odores de outros rios pelos quais passam, enquanto migram rio abaixo e os usam em 
sequencia inversa, como ummapa, quando retornam como adultos. 

Como um salmao encontra sua rota para a foz do rio, a partir do oceano aberto? Os salmoes deslocam-se por centenas de 
quilometros de distancia da costa, muito mais longe para poder detectar o odor do seu rio de origem Os experimentos 
sugeremque alguns peixes migradores, assimcomo aves, podemnavegar orientando-se pela posi^ao do Sol. Contudo, salmoes 
em migra 9 ao podem navegar em dias nublados e a noite, indicando que a navega 9 ao solar, se usada, nao pode ser a unica 
forma de navega 9 ao dos salmoes. Os peixes tambem (novamente, como as aves) parecem ser capazes de detectar e navegar 
pelo campo magnetico da Terra. Finalmente, bidlogos pesqueiros sustentam que salmoes talvez nao necessitem de habilidades 
precisas para navega 9 ao, mas utilizem correntes oceanicas, gradientes de temperatura e disponibilidade de alimento para 
chegar a area costeira mais ampla, onde “seu” rio esta localizado. A partir desse ponto, eles navegam atraves do mapa de odor 
que memorizaram, fazendo as curvas corretas a cada confluencia de rios, ate atingirem seu rio natal. 

Reprodu^ao e crescimento 

Em um grupo tao diversificado como o dos peixes, nao e surpresa encontrar varia 96 es extraordinarias do tema basico da 
reprodu 9 ao sexuada. A maioria dos peixes segue um tema simples; eles sao dioicos, com fertiliza 9 ao externa e 
desenvolvimento externo de seus ovos e embrioes (oviparidade). Contudo, como e do conhecimento de entusiastas de peixes 
tropicals, os sempre populares guarus ovoviviparos dos aquarios domesticos, e muitos outros teledsteos, desenvolvem-se na 
cavidade ovariana materna, e depois nascem (Figura 24.36). Como descrito anteriormente neste capltulo, alguns tubaroes 
viviparos desenvolvemumtipo de liga 9 ao placentaria, atraves da qual jovens sao nutridos durante a gesta 9 ao. 

A oviparidade e a forma mais comum de reprodu 9 ao entre os peixes. Muitos peixes marinhos sao produtores 
extraordinariamente prolificos de gametas. Os machos e as femeas aglomeram-se em grandes cardumes e liberam grandes 
quantidades de gametas na agua, para deslocarem-se com as correntes. Uma femea grande de bacalhau pode liberar de 4 a 6 
milhoes de ovos em uma unica desova. Menos de um em um milhao de ovos sobrevivera aos inumeros perigos do oceano e 
atingira a maturidade reprodutiva. 

Distintamente dos diminutos ovos flutuantes e transparentes dos teledsteos marinhos pelagicos, aqueles de muitas 
especies costeiras de fundo (bentonicas) sao maiores, tipicamente com bastante vitelo, nao flutuantes e adesivos. Alguns 
enterramseus ovos, muitos os fixamna vegeta 9 ao, alguns os depositam em ninhos e outros, ainda, os incubamna boca (Figura 
24.37). Muitos peixes de desova bentonica guardam seus ovos. Os intrusos, esperando uma refei 9 ao facil de ovos, podem 
deparar-se com uma exibi 9 ao vivida e Ifequentemente beligerante do guardador, que quase sempre e um macho. 

Os peixes de agua doce geralmente produzem ovos nao flutuantes. Alguns, como a perca-amarela, nao fomecem cuidado 
parental e simplesmente espalham mirlades de ovos entre as plantas ouno sedimento. Os peixes de agua doce que protegemos 
ovos, como alguns bagres da familia Ictaluridae (Ameiurus) e peixes da familia Percidae, produzem menos ovos e de 
tamanhos maiores, com chance melhor de sobrevivencia. 



Figura 24.36 Peixe teleosteo, Hypsurus caryi, dando a luz. Todas as especies da Costa Oeste da America do 
Norte (familia Embiotocidae) sao ovoviviparas. 



Figura 24.37 Macho do peixe teleosteo, Opistognathus macrognathus, incubando seus ovos na boca. O macho 
pega os ovos da femea e os incuba ate a eclosao. Durante curtos periodos, quando o peixe esta se alimentando, 
os ovos sao deixados em urn buraco. 

As preliminares elaboradas de acasalamento sao regra entre os peixes de agua doce. Uma femea de salmao do Pacifico, 
por exemplo, exeeuta uma “dan 9 a” de aeasalamento ritualizada eom seu pareeiro reprodutivo, apos ehegar ao sitio de desova 
emumriacho de aguas rapidas e eomfundo de eascalho (Figura 24.35). Ela entao se vira sobre o flaneo e cava umninho com 
a cauda. A medida que os ovulos sao depositados pela femea, eles sao fertilizados pelo macho. Apos a femea cobrir os ovos 
com eascalho, os peixes, exaustos, morrem 

Alguns peixes utilizam estrategias reprodutivas pouco usuais. Os hermafroditas sequenciais sao especies que, 
inicialmente, amadurecem sexualmente como um dos sexos e depois mudam para o outro sexo. Em algumas especies, como 
muitos budioes e peixes-papagaio, os individuos come^am como femeas, mas depois se tornam machos. Os peixes-palha 90 
fazem o oposto, iniciando como machos, mas depois se tomam femeas. Muitos peixes pequenos da familia Serranidae sao 
hermafroditas sincronicos, que apresentam ambos os testiculos e ovarios funcionais ao mesmo tempo (mas apenas 
fertiliza 9 ao cruzada). Algumas poucas especies de peixes consistem apenas em femeas. Muitas destas, como a molinesia, 
Poecillia formosa, apresenta uma forma de partenogenese ameiotica, chamada ginogenese, na qual o espermatozoide de uma 
especie distinta inicia o desenvolvimento do ovo, mas nao contribui com material genetico (Capitulo 7). 

Pouco apos um ovo de uma especie ovipara ser depositado e fertilizado, ele absorve agua e a camada externa endurece. 
Em seguida ocorre a clivagem e forma-se uma blastoderme, ao redor de uma massa relativamente grande de vitelo. Logo, a 
massa de vitelo e envolvida pela blastoderme em desenvolvimento, que come 9 a entao a assumir um formato de peixe. A 
maioria dos peixes eclode como uma larva, carregando uma bolsa semitransparente de vitelo, que fornece suprimento 
alimentar ate a boca e o trato digestivo estarem desenvolvidos e a larva poder alimentar-se por conta propria (ver Figura 
8.24). Apos um periodo de crescimento, a larva passa por uma metamorfose, que e particularmente dramatica em muitas 
especies marinhas, incluindo as enguias (Figura 24.33). A forma do corpo e remodelada, as nadadeiras e os padroes de 
colorido mudame o animal torna-se umjuvenil como formato corporal inconfundivel de sua especie. 




Classificagao dos peixes atuais 

A classifica^ao lineana dos principals taxons de peixes aqui apresentada segue a de Nelson (2006). As provaveis relates desses agrupamentos tradicionais, 
juntamente com os principals grupos de peixes extintos, sao mostradas no cladograma da Figura 24.2. Outros esquemas de classifica^oforam propostos. Por causa 
da dificuldade em determinar as relates entre as numerosas especies atuais e fosseis, a classifica^o dos peixes sofreu e continua sofrendo revisao continua. 

Filo Chordata 

Subfile Vertebrata (Craniata) 

ClasseMyxini (Gr. myxa, muco): feitkeiras. Sem mandibulas ou nadadeiras duplicadas; boca com quatro pares de tentaculos; funil oral ausente; 1 a 16 
pares de aberturas branquiais externas; vertebras ausentes; glandulas de muco presences. Exemplos: Myxine, Epaptretus; cerca de 70 especies, marinhas. 
Classe Petromyzontida (Gr. petros, pedra + myzon, sugar): lampreias. Sem mandibulas ou nadadeiras duplicadas; boca rodeada por dentes 
queratinizados, mas sem barbilhoes; funil oral presente; sete pares de aberturas branquiais externas; vertebras presences apenas como arcos neurais. 
Exemplos: Petromyzon, Ichthyomyzon, Lampetra; 38 especies, de agua doce e anadromas. 

Superdasse Gnathostomata (Gr. gnathos, mandibula + stoma, boca). Mandibulas presences; apendices duplicados presences (perdidos secundariamente 
em algumasformas); tres pares de canals semicirculares; notocorda parcial ou completamente substituida por centros. 

Classe Chondrkhthyes (Gr. chondros, cartilagem +ichthys, peixe): peixes cartilaginosos. Esqueleto cartilaginoso; dentes nao fundidos as mandibulas e 
geralmente substituidos; sem bexiga natatoria; intestino com valvula espiral; clasper presente nos machos. 

Subdasse Elasmobranchii (Gr. elasmos, achatado + bronchia, branquias): tubardes, skates e raias. Escamas placoides ou derivados (escudos e 
espinhos) geralmente presences; cinco a sete arcos branquiais e fendas branquiais em camaras separadas ao longo da faringe; maxila nao fundida ao 
cranio. Exemplos: Squalus, Raja, Sphyrna; aproximadamente 937 especies, a maioria marinha. 

Subdasse Holocephali (Gr. halos, mtem + kephale, cabe^a): quimeras. Escamas ausentes; quatro fendas branquiais cobertas por urn operculo; 
mandibulas com placas de dentes; orgao acessorio para segurar (tentaculo) nos machos; maxila fundida ao cranio. Exemplos: Chimaera, Hydrolagus; 33 
especies, marinhas. 

Classe Actinopterygii (Gr. aktis, tm+pteryx, nadadeira, asa): peixes de nadadeiras raiadas. Esqueleto ossificado; branquias cobertas por operculo 
osseo; nadadeiras duplicadas sustentadas primariamente por raios dermicos. Musculatura dos membros dentro do corpo; bexiga natatoria, quando 
presence, principalmente para equilibrio de empuxo; atrio e ventriculo nao divididos; dentes cobertos por enameloide. 

SubdasseCladistia (Gr. cladi, ramo): bkhires. Escamas ganoides romboides; pulmoes; espiraculo presence; nadadeira dorsal consistindo em 5 a 18 
pinulas. Exemplos: Polypterus; aproximadamente 16 especies, de agua doce. 

Subdasse Chondrostei (Gr. chondros, cartilagem + osteon, osso): Peixes-espatula, esturjoes. Esqueleto essencialmente cartilaginoso; nadadeira 
caudal heterocerca; escudos grandes ou escamas ganoides diminutas presences; espiraculo geralmente presence; raios das nadadeiras em maior 
numero do que seus elementos de suporte. Exemplos: Polyodon, Adpenser; 29 especies, de agua doce e anadromas. 

Subdasse Neopterygii (Gr. neo, novo + pteryx, nadadeira, asa): "gars", amia, teleosteos. Esqueleto primariamente osseo; nadadeira caudal 
geralmente homocerca; escamas cicloides, ctenoides, ausentes ou raramente ganoides. Raios das nadadeiras em numero igual aos seus elementos de 
suporte. Exemplos: Amia, Lepisosteus, Anguilla, Oncorhynchus, Perea; aproximadamente 27.000 especies; praticamente todos os habitats aquaticos. 

Classe Sarcopterygii (Gr. sarkos, came +pteryx, nadadeira, asa): peixes de nadadeiras lobadas. Esqueleto ossificado; branquias cobertas por operculo 
osseo; nadadeiras duplicadas com esqueleto interno robusto e musculatura dentro dos membros; nadadeira caudal dificerca; intestino com valvula espiral; 
geralmente com pulmoes; atrio e ventriculo pelo menos parcialmente divididos; dentes cobertos por esmalte. Exemplos: Latimeria (celacantos); 
Neoceratodus, Lepidosiren, Protopterus (peixes pulmonados); 8 especies, marinhos e de agua doce. Nao monofiletico, a nao ser que os tetrapodes sejam 
incluidos. 


A diferen^a na aparencia entre larvas e adultos e entre machos e femeas as vezes torna dificil a determina^o de limites taxonomicos. Ate recentemente, tres peixes 










de mar profundo, muito diferentes morfologicamente entre si, eram incluidos em tres familias taxonomicas diferentes (Mirapinnidae, Megalomycteridae e 
Cetomimidae). As comparagoes de exemplares em transforma^o coletados recentemente e dados geneticos permitiram aos cientistas determinar que esses tres 
grupos na realidade representam larvas, machos e femeas, respectivamente, de uma unica especie! Essa incrivel varia^o ontogenetica e sexual, que esta 
correlacionada com diferentes mecanismos alimentares, e a mais extrema entre os vertebrados. 

O crescimento e dependente da temperatura. Assim, os peixes que vivem em regioes temperadas crescem rapidamente no 
verao, quando as temperaturas sao altas e o alimento abundante, mas praticamente param de crescer no inverno. Os aneis 
anuais nas escamas, otolitos e outras partes osseas refletem esse crescimento sazonal (Figura 24.38), um registro distintivo 
conveniente para biologos pesqueiros que desejam determinar a idade de umpeixe. Ao contrario das aves e mamiferos que 
param de crescer apos atingirem a maturidade, a maioria dos peixes reprodutivamente maduros continua a crescer, embora 
mais lentamente, durante toda a vida. 



Figura 24.38 Crescimento das escamas. As escamas de peixes sofrem mudangas sazonais nas taxas de 
crescimento. O crescimento e interrompido durante o inverno, produzindo marcas anuais (anulos). Cada 
incremento anual no crescimento da escama e a razao do crescimento anual do comprimento do corpo. Os 
otolitos (concregoes calcarias do ouvido) e certos ossos tambem podem ser utilizados para determinar a idade e 
a taxa de crescimento em algumas especies. 

I Resumo_ 

Os peixes sao vertebrados aquaticos de respiragao branquial que tern nadadeiras como membros. Eles incluemos vertebrados 
mais antigos, que se originaram de um ancestral no periodo Cambriano ou, possivelmente, antes. Cinco classes de peixes 
atuais sao reconhecidas. As feiticeiras (classe Myxini) e lampreias (classe Petromyzontida), sem mandibulas, tern corpo 
anguiliforme, sem nadadeiras duplicadas, um esqueleto cartilaginoso, uma notocorda, que persiste durante toda a vida, e uma 
boca circular adaptada para sugar ou morder. Todos os outros vertebrados tern mandibulas, um desenvolvimento de 
importancia consideravel na evolugao dos vertebrados. Os representantes da classe Chondrichthyes (tubaroes, raias e 
quimeras) tern um esqueleto cartilaginoso, nadadeiras pares, orgaos sensoriais bem desenvolvidos, um habito ativo e 
caracteristicamente predador. Os peixes osseos sao divididos em duas classes. Os peixes de nadadeiras lobadas da classe 
Sarcopterygii, representados atualmente por peixes pulmonados e celacantos, formam um grupo parafiletico se os tetrapodes 
forem excluidos, como e feito em classificagoes tradicionais. Os vertebrados terrestres surgiram de uma linhagem desse 
grupo. O segundo e composto pelos peixes de nadadeiras raiadas (classe Actinopterygii), um agrupamento moderno, imenso e 
diversificado, que contem quase todos os familiares peixes de agua doce e marinhos. O sucesso desse grupo pode estar 
relacionado com as adaptagoes dos sistemas esqueletico e muscular e de flutuagao, que aumentaram a eficiencia locomotora e 
de alimentagao. 

Os peixes osseos modernos (teleosteos) diversificaram-se em aproximadamente 27.000 especies que revelam uma 
enorme diversidade de adaptagoes, formato de corpo, comportamento e preferencia de habitat. A maioria dos peixes nada 








atraves de contra 96 es ondulatorias dos musculos do corpo, que geram impulso (for 9 a propulsiva) e for 9 a lateral. Os peixes 
anguiliformes oscilam o corpo todo, mas, em nadadores mais rapidos, as ondula 96 es limitam-se a regiao caudal ou so a 
nadadeira caudal. 

A maioria dos peixes pelagicos consegue atingir a flutuabilidade neutra em agua utilizando uma bexiga natatoria 
preenchida por gas, o dispositivo secretor de gas mais eficiente conhecido no reino animal. A sensibilidade a sons e 
incrementada pelos osslculos de Weber, que transmitem sons da bexiga natatoria para a orelha interna. As branquias dos 
peixes, que apresentam um fluxo de contracorrente eficiente entre a agua e o sangue, facilitam as altas taxas de troca de 
oxigenio. Todos os peixes tern regula 9 ao osmotica e ionica bem desenvolvidas, conseguida principalmente pelos rins e 
branquias. Com exce 9 ao dos agnatos, todos os peixes tern mandibulas e dentes que sao modificados de forma variada para 
habitos alimentares carnivoros, herbivoros, planctivoros e outros. 

Muitos peixes sao migradores, e alguns, como as enguias de agua doce catadromas e os salmoes anadromos, realizam 
migra 96 es notaveis e de grande distancia e precisao. 

Os peixes exibem uma amplitude de estrategias sexuais reprodutivas extraordinaria. A maioria dos peixes e ovipara, mas 
peixes ovoviviparos e viviparos nao sao incomuns. O investimento reprodutivo pode ser em grandes numeros de ovos com 
baixa sobrevivencia (muitos peixes marinhos) ou em menos ovos com cuidado parental maior para melhor sobrevivencia 
(muitos peixes de agua doce). 

I Ouestoes de revisao_ 

1 . Forne 9 a uma breve descri 9 ao dos peixes, citando caracteristicas que os diferenciem de todos os outros animals. 

2. Quais as caracteristicas que diferenciam feiticeiras e lampreias de todos os outros peixes? Como elas se diferenciam 
morfologicamente umas das outras? 

3. Descreva o comportamento alimentar de feiticeiras e lampreias. Como elas se diferenciam nesse aspecto? 

4. Descreva o ciclo de vida das lampreias marinhas, Petromyzon marinus, e a historia de sua invasao nos Grandes Lagos. 

5. De que maneira os tubaroes estao bem equipados para um habito de vida predador? 

6 . Qual a fun 9 ao do sistema da linha lateral? Onde os receptores estao localizados? 

7. Explique como os peixes osseos diferem de tubaroes e raias nos seguintes sistemas ou caracteristicas; esqueleto, 
escamas, fiutua 9 ao, respira 9 ao e reprodu 9 ao. 

8 . Associe os peixes de nadadeiras raiadas da coluna da direita ao grupo ao qual cada umpertence na coluna da esquerda; 

_condrosteos a. perca 

_neopterigio nao teleosteo b. esturjao 

_teleosteo c. “gar” 

d. salmao 

e. peixe-espatula 
f Amia 

9. Fa 9 a um cladograma que inclua os seguintes grupos de peixes: condrosteos, elasmobranquios, feiticeiras, Holocephali, 
lampreias, peixes pulmonados, teleosteos. Inclua as seguintes sinapomorfias no diagrama; clasperes, cranio, osso 
endocondral, nadadeiras comossos fortes, mandibulas, vertebras. 

10. Liste quatro caracteristicas dos teleosteos que contribuirampara sua incrivel diversidade e abundancia. 

11. Somente oito especies de peixes de nadadeiras lobadas existem atualmente, remanescentes de um grupo que fioresceu no 
periodo Devoniano da Era Paleozoica. Quais as caracteristicas morfologicas que distinguem os peixes de nadadeiras 
lobadas? Qual e o significado literal de Sarcopterygii, classe a qual os peixes de nadadeiras lobadas pertencem? 

12. Explique como os peixes pulmonados sao adaptados para sobreviver fora d’agua. 

13. Descreva as descobertas dos celacantos atuais. Qual o significado evolutivo do grupo ao qual eles pertencem? 

14. Compare os movimentos de nata 9 ao das enguias com os da truta e explique por que o ultimo e mais eficiente para 
locomo 9 ao rapida. 

15. Tubaroes e peixes osseos abordam ou atingem a flutuabilidade neutra de modos distintos. Descreva os metodos que 






evolmram em cada grupo. Por que um peixe teleosteo precisa ajustar o volume de gas em sua bexiga natatoria quando 
nada para cima oupara baixo? Como o volume de gas e ajustado? 

16. O que signifiea “fluxo eontraeorrente” e eomo isso se apliea as branquias dos peixes? 

17. Como os ossleulos de Weber aumentama sensibilidade dos peixes aos sons? 

18. Compare o problema osmdtieo e o meeanismo de regula^ao osmdtiea em peixes de agua doee e marinhos. 

19. Dois prineipais grupos de peixes, eomrespeito ao comportamento alimentar, sao os earnlvoros e os filtradores. Como 
esses dois grupos estao adaptados para seu eomportamento alimentar? 

20. Desereva o eielo de vida de enguias de agua doee. Como o eielo de vida da enguia amerieana difere daquele das enguias 
europeias? 

21. Como os salmoes adultos do Paelfieo eneontramo eaminho de retorno para o seurio de origempara desovar? 

22. Qual modo de reprodu 9 ao em peixes e deserito por eada um dos seguintes termos: ovlparos, ovovivlparos, vivlparos? 

23. Areprodu 9 ao de peixes marinhos pelagieos e de peixes bentonieos de agua doee e nitidamente distinta. Como e por que 
elas diferem? 

Para aprofimdar seu raciocinio. No que se refere a osmorregula 9 ao, quais mudan 9 as eomportamentais e fisioldgieas 
oeorreriam eonforme um peixe migra de umriaeho de agua doee para o oeeano? 
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*N.R.T.; Os skates representammais de 200 especies na farmlia Rajidae. 



A P i T u . o 



Primeiros Tetrapodes e Anfi'bios Modernos 



Uma ra, Rana palustris, durante a metamorfose. 

• FILO CHORDATA 

• CLASSE AMPHIBIA 



Da Terra para a agua na ontogenia e na filogenia 

Um coro de ras ao lado de uma lagoa, na primavera, anuncia o inicio de um novo ciclo de vida. Durante a reprodu^ao, as ras 
produzem massas de ovos dos quais mats tarde eclodem girinos muito semelhantes a peixes, desprovidos de membros e com 
respira 9 ao branquial, que se alimentam e crescem. Entao uma transforma 9 ao fantastica acontece. As pernas posteriores 
aparecem e gradualmente crescera A cauda encurta e, finalmente, desaparece. Os dentes larvais e as branquias sao perdidos. 





































































































As palpebras se desenvolvem. Os membros anteriores emergem. Em umas poucas semanas, o girino aquatico completou sua 
metamorfose emuma ra adulta. 

A transi 9 ao evolutiva da agua para a terra nao ocorreu em semanas, mas ao longo de milhoes de anos. Uma extensa serie 
de altera 96 es eumulativamente adaptou o piano corporal dos vertebrados para a vida na terra. A origem dos vertebrados 
terrestres e uma conquista notavel - uma conquista que nao ocorreria novamente porque os competidores bem estabelecidos 
excluiriamas formas transicionais pouco adaptadas. 

Os anfibios incluem os unicos vertebrados vivos que tern uma transi 9 ao da agua para a terra tanto em sua ontogenia 
quanto em sua filogenia. Mesmo depois de 350 milhoes de anos de evolu 9 ao, os anfibios nao chegaram a atingir uma 
existencia plenamente terrestre e permanecem transitando entre ambientes aquaticos e terrestres. Essa vida dupla esta expressa 
em seu nome. Mesmo os anfibios mais bem adaptados a vida terrestre nao podem afastar-se muito de condi 96 es minimas de 
umidade. Muitos, entretanto, desenvolveram formas de manter sens ovos na agua, onde suas larvas estariam expostas a 
inimigos. 

y^vida na terra e umtema importante relacionado com os demais grupos de vertebrados, que compoemumclado denominado 
superclasse Tetrapoda. Os anfibios e os amniotas (incluindo os repteis nao voadores, aves e mamiferos) sao os dois ramos 
principais da filogenia dos tetrapodes, que tern origem no periodo Devoniano. Muitas linhagens de tetrapodes perderam um 
ou ambos os apendices duplicados que conferem o nome ao grupo. Os anfibios sao tetrapodes ectotermicos (Capitulo 30), 
primitivamente quadrupedes, compele glandular. Muitos dependem da agua doce corrente ou de lagoas para sua reprodu 9 ao. 
Neste capitulo, revisaremos as origens dos vertebrados terrestres e discutiremos o ramo dos a nfi bios em detalhe. Os grandes 
grupos de amniotas serao discutidos nos Capitulos 26 a 28. 

A transi 9 ao da agua para a terra e talvez o evento mais dramatico da evolu 9 ao animal porque envolve a invasao de um 
habitat fisicamente indspito. A vida teve origem na agua. Os animais sao predominantemente compostos de agua e todas as 
atividades celulares ocorrem nesse meio. No entanto, os organismos invadiram a terra, levando consigo sua composi 9 ao 
aquosa. As plantas vasculares, gastrdpodes pulmonados e artrdpodes traqueados completaram essa transi 9 ao muito antes dos 
vertebrados, e assim constituiram o suprimento alimentar que, finalmente, seria utilizado pelos vertebrados terrestres. Embora 
a invasao da terra tenha exigido modifica 96 es em quase todos os sistemas de orgaos, os vertebrados aquaticos e terrestres 
conservam muitas similaridades estruturais e funcionais. Observamos a transi 9 ao entre vertebrados aquaticos e terrestres mais 
claramente hoje em muitos anfibios atuais, que fazemessa transi 9 ao durante as suas proprias histdrias de vida. 

As diferen 9 as fisicas importantes com as quais os animais devem conviver na transi 9 ao da agua para a terra incluem (1) 
disponibilidade de oxigenio, (2) densidade, (3) termorregula 9 ao e (4) diversidade de habitat. O oxigenio e pelo menos 20 
vezes mais abundante no ar, e difunde-se muito mais rapidamente nesse ambiente do que na agua. Assim, ele estara 
prontamente acessivel a animais com pulmoes e/ou superficie de pele adequada para troca gasosa respiratdria. Em 
compara 9 ao coma agua, o ar tern densidade de fiutua 9 ao 1.000 vezes menor e 50 vezes menos viscosidade. Sendo assim, o ar 
oferece relativamente pouca sustenta 9 ao contra a gravidade, exigindo que os animais terrestres desenvolvessem membros 
fortes e remodelassem seu esqueleto embusca de umsuporte estrutural adequado. Atemperatura do ar varia mais rapidamente 
do que a da agua, e os ambientes terrestres passam por ciclos discrepantes e imprevisiveis de congelamento, degelo, secas e 
inunda 96 es. Os animais terrestres dependem de estrategias comportamentais e fisioldgicas para se protegerem dos extremos de 
temperatura. 

ORIGEM DEVONIANA DOS TETRAPODES 

No periodo Devoniano, que teve inicio cerca de 416 milhoes de anos atras, os peixes 6 sseos ja haviam se diversificado e 
incluiam muitas formas caracteristicas de agua doce. Uma combina 9 ao importante de caracteristicas que evoluiram 
originalmente em habitats aquaticos passou a fomecer aqueles que as possuiam alguma habilidade em explorar habitats 
terrestres (Figura 25.1). Entre essas caracteristicas estao duas estruturas conectadas a faringe, representando uma vesicula de 
ar que funcionava como uma bexiga natatdria, e narinas internas duplicadas (origem evolutiva mostrada na Figura 25.2) que 
atuavamna quimiorrecep 9 ao. Em terra, essa combina 9 ao de estruturas captaria ar rico em oxigenio, atraves das narinas, para 
dentro da cavidade preenchida de ar, cuja superficie permitiria alguma troca de gases respiratdrios com os fiuidos corporals. 
Os elementos 6 sseos das nadadeiras pareadas, modificados para sustenta 9 ao e movimento sobre as superficies subaquaticas 


(origem evolutiva mostrada na Figura 25.2), ganharam for^a suficiente para sustenta 9 ao e movimenta^ao do corpo na terra. 

Portanto, as narinas internas, cavidades com ar e os membros duplicados de um ancestral tetrapode estavam disponlveis 
para modifica 9 ao via evolu 9 ao posterior, para ajusta-Ios para a respira 9 ao e sustenta 9 ao terrestre. A cavidade com ar ilustra o 
principio evolutivo importante da exapta 9 ao (Capitulo 6 ), em que uma estrutura que evoluiu por meio de sele 9 ao natural para 
determinada fun 9 ao inicial, mais tarde, passa a ser empregada emuma nova fun 9 ao. E importante notar que as cavidades com 
ar denominadas “pulmoes” e “bexigas natatorias” sao estruturas homologas, e os nomes empregados distinguem seu papel de 
respira 9 ao aerea (nos peixes pulmonados), ou de flutuabilidade (nos peixes de nadadeiras raiadas). Os zoologos continuam a 
debater a questao de se o pulmao ou a bexiga natatoria era a fun 9 ao original da cavidade de ar. 

Os habitats de agua doce sao inerentemente instaveis, suscetiveis a evapora 9 ao ou ao esgotamento do oxigenio 
dissolvido necessario para a manuten 9 ao da vida dos vertebrados. Portanto, nao surpreende o fato de que muitos grupos de 
peixes dotados de uma combina 9 ao de estruturas que pudesse ser alternativamente empregada na respira 9 ao e na locomo 9 ao 
terrestres evoluiram algum grau de terrestrialidade. Os peixes pulmonados e actinopterigios da familia Gobiidae sao exemplos 
ilustrativos de evolu 9 ao da terrestrialidade entre os peixes; entretanto, apenas uma dessas transi 96 es, ocorrida no periodo 
Devoniano inferior, levou a linhagem ancestral de todos os vertebrados tetrapodes. Essa linhagem desenvolveu totalmente as 
adapta 96 es caracteristicas dos tetrapodes para respira 9 ao aerea, incluindo um aumento da vasculariza 9 ao da cavidade de ar 
com uma rica rede de capilares para formar um pulmao eficiente, e uma circula9ao dupla para direcionar o sangue 
desoxigenado no sentido dos pulmoes, e o sangue oxigenado dos pulmoes para os outros tecidos corporals (ver Capitulo 31). 

Os tetrapodes desenvolveram seus membros em um habitat aquatico ancestral durante o periodo Devoniano, antes de 
ocuparem a terra de fato. Embora as nadadeiras dos peixes possam parecer muito diferentes dos membros articulados dos 
tetrapodes, um exame dos elementos osseos das nadadeiras dos peixes de nadadeiras lobadas mostra que elas se assemelham 
amplamente as estruturas homologas dos membros dos anftbios. Em Eusthenopteron, umpeixe sarcopterigio do Devoniano, 
pode-se reconhecer um elemento osseo proximal (umero) e dois elementos distais (radio e ulna) do membro anterior, bem 
como outros elementos homologos aos ossos do pulso dos tetrapodes (Eigura 25.3). Eusthenopteron podia rastejar atraves do 
fundo lodoso dos charcos com auxilio de suas nadadeiras, mas nao era capaz de caminhar em postura ereta porque os 
movimentos para Ifente e para tras das nadadeiras eram limitados a cerca de 20 a 25°. O genero fossil Tiktaalik e 
morfologicamente intermediario entre peixes sarcopterigios e tetrapodes. Tiktaalik provavelmente habitava correntezas ou 
pantanos rasos, pobres em oxigenio, utilizando seus apendices para sustentar o corpo e manter o focinho acima da superftcie 
da agua para respirar. Esses animais podem tambem ter cruzado pequenas distancias em terra. 



FIgura 25.1 Evolugao inicial dos tetrapodes e origem dos anfibios. Os tetrapodes compartilham a ancestralidade 
comum mais recente com diversos grupos do Devoniano. Os anfibios compartilham a ancestralidade mais comum 
com diversos temnospondilos dos periodos Carbonifero e Permiano da Era Paleozoica, e do periodo Triassico da 
Era Mesozoica. 

Acanthostega, um dos primeiros tetrapodes conhecidos do Devoniano, tinha membros tetrapodes bem desenvolvidos com 
digitos claramente formados, tanto nos membros anteriores quanto nos posteriores, mas esses membros eram de construgao 
fragil para suspender o corpo e caminhar em terra. Acanthostega e Ichthyostega revelam que os primeiros tetrapodes tinham 
mais de cinco digitos por membro e que o padrao pentadactilo mais caracteristico das formas vivas estabilizou-se 
posteriormente na evolugao do grupo. 

Ichthyostega (do grego ichthys, peixe, + stege, teto, ou cobertura, em referencia ao teto do cranio que era semelhante ao 
dos peixes) apresentava varias adaptagoes, alem dos membros articulados, que o equipavam para a vida na terra. Entre elas 
incluem-se vertebras mais fortes, musculos associados a sustentagao do corpo no ar e a elevagao da cabega, cinturas pelvica e 
escapular reforgadas, caixa toracica protetora, estrutura do ouvido modificada para a detecgao do som disperso no ar, 
encurtamento da regiao anterior do cranio e alongamento do focinho. Nao obstante, Ichthyostega se assemelhava as formas 
aquaticas por ainda apresentar uma cauda completa com raios de nadadeiras, alem de ossos operculares bem desenvolvidos 
cobrindo as branquias. 

Os ossos de Ichthyostega, o mais minuciosamente estudado dentre todos os primeiros tetrapodes, foram primeiramente descobertos nas encostas montanhosas do 
leste da Groenlandia em 1897, por dentistas suecos que procuravam tres exploradores que tinham entao se perdido na regiao 2 anos antes durante uma tentativa 

























fracassada de chegar ao Polo Norte em urn balao. As expedites posteriores realizadas por Gunar Save-Soderberg descobriram cranios de Ichthyostega, mas Save- 
Soderberg faleceu aos 38 anos, antes de poder estudar os cranios. Apos o retorno de paleontologos suecos a essa area da Groenlandia, restos do esqueleto de 
Ichthyostega fo\^m encontrados. Erik Jarvik, urn dos assistentes de Save-Soderberg, examinou o esqueleto em detalhe. Essa investigagao tornou-se o trabalho de sua 
vida, resultando na describe de Ichthyostega, que ainda e a mais detalhada dentre as de todos os tetrapodes do Paleozoico. Jarvik sofreu urn serio AVC aos 88 anos, 
em 1994, quando ja havia, praticamente, conclufdo uma extensa monografia sobre Ichthyostega, que foi publicada em 1996. 
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Modificacoes do 
cranio e dos dentes 


Quatro digitos no membro anterior 


Cauda trilobada; 
bexiga natatoria 
ossificada, articulagao 
dupla da mandibula 


Presenca de 
narinas internas 


Modificagoes na caixa craniana, notocorda 
e sustentagao ossea da nadadeira 


Presenga de digitos nos membros anteriores e posteriores, 
articulagoes definidas nos pulsos e tornozelos, esqueletos 
pelvicos e peitorais bem desenvolvidos, costelas reforgadas 
e direcionadas ventralmente, varias modificacoes cranianas 


■ Nadadeiras reforgadas tGrupos extintos 

•Inclui Eusthenopteron e Tiktaalk 

Figura 25.2 Cladograma provisorio dos Tetrapoda com enfase na origem dos anfibios. Entre os Ichthyostegalia, 
estao Acanthostega e Ichthyostega. 


Diversifica^ao inicial dos tetrapodes 

As rela^oes evolutivas entre os primeiros grupos de tetrapodes permanecem eontroversas. Apresentamos run eladograma 
(Figura 25.2) que, eertamente, passara por futuras revisoes a medida que novos dados forem srmgindo. Varias linhagens 
extintas, alem de Lissamphibia (anfibios modernos), formam run grupo denominado temnospondilos. Esse grupo geralmente 
apresenta quatro digitos erneada run dos membros anteriores, emvez dos cinco caraeteristieos da maioria dos tetrapodes. Os 
lissanfibios surgiram durante o Carbonifero e diversifiearam-se mais tarde, provavelmente no Triassico Superior, originando 
os aneestrais dos tres grandes grupos de anfibios atuais, sapos (Anura ou Salientia), salamandras (Caudata ou Urodela) e 
cecilias (Apoda ou Gymnophiona). 

Lepospondilos e antracossauros, dois outros grupos de tetrapodes do Carbonifero e do Permiano, geralmente 
reconheeidos, mas ainda diseutidos, sao eonsiderados mais proximos aos amniotas do que aos temnospondilos (Figura 25.2), 




























com base na estrutura do cranio. Abordaremos o ramo dos Amniota na filogenia dos tetrapodes entre os Capitulos 26 e 28. 

ANFIBIOS ATUAIS 

As tres ordens de anftbios atuais compreendem mais de 6.770 especies. A maioria compartilha adapta^oes a vida na terra, 
incluindo umesqueleto refor 9 ado. As larvas de anftbios, bemcomo algumas salamandras adultas, utilizamo sistema ancestral 
de linha lateral para fins sensoriais, mas adultos metamorfoseados utilizam um epitelio olfatdrio remodelado para o olfato e 
ouvidos para distinguir sons. 

Ancestralmente, na histdria natural dos anfibios, os ovos sao aquaticos e eclodem dando origem a uma larva aquatica que 
utiliza branquias para sua respira 9 ao. Uma metamorfose se segue, quando as branquias se perdem Os anfibios 
metamorfoseados utilizam respira 9 ao cutanea, cm terra, e muitos tern pulmoes que existem durante a fase larval, sendo 
ativados para respira 9 ao aerea na metamorfose. Muitos anfibios retem esse padrao geral, mas exce 96 es importantes incluem 
algumas salamandras que nao solfem metamorfose completa e mantem uma morfologia larval, permanentemente aquatica ao 
longo de toda a vida. Algumas cecilias, algumas ras e outras salamandras vivem integralmente na terra e nao apresentam uma 
fase larval aquatica. Ambas as altemativas sao condi 96 es evolutivamente derivadas. Algumas ras, salamandras e cecilias que 
passam por metamorfose completa podem permanecer aquaticas quando adultas, cm vez de se tornarem gradativamente 
terrestres durante a metamorfose. 
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Figura 25.3 Evolugao dos membros locomotores dos tetrapodes. Os membros dos tetrapodes evoluiram a partir 
das nadadeiras de peixes paleozoicos. Eusthenopteron, urn peixe de nadadeiras lobadas do Devoniano Superior 
(rhipidistia), tinha nadadeiras musculares duplicadas sustentadas por elementos osseos que precederam os ossos 
dos membros tetrapodes. A nadadeira anterior continha urn osso proximal (umero), dois ossos distais (radio e 
ulna) e elementos menores homologos aos ossos do pulso dos tetrapodes. Como e tipico nos peixes, a cintura 



























©scapular, consistindo em cleitro, clavicula e outros ossos, era firmemente conectada ao cranio. Em 
Acanthostega, urn dos primeiros tetrapodes conhecidos do Devoniano (aparecendo ha cerca de 360 milhoes de 
anos), raios dermicos das nadadeiras anteriores foram substituidos por oito dedos totalmente desenvolvidos. E 
provavel que Acanthostega fosse uma forma exclusivamente aquatica porque seus membros eram muito frageis 
para o deslocamento em terra. Ichthyostega, urn fossil contemporaneo de Acanthostega, tinha membros 
tetrapodes totalmente formados e deve ter side capaz de caminhar sobre a terra. O membro posterior tinha sete 
dedos (desconhece-se o numero de digitos do membro anterior). Limnoscelis, urn antracossauro do Carbonifero 
(cerca de 300 milhoes de anos atras), tinha cinco digitos, tanto nos membros anteriores quanto nos posteriores, 
que consistem no piano basico pentadactilo que se tornou o padrao tetrapode. 

Mesmo os anfibios mais adaptados ao ambiente terrestre permanecem dependentes de ambientes muito umidos. Sua pele 
e delgada e requer umidade como forma de prote^ao contra a desseca 9 ao decorrente da exposi 9 ao ao ar. Os a nf ibios tambem 
requeremambientes moderadamente frescos. Como sao animais ectotermicos, sua temperatura corporal varia de acordo coma 
temperatura ambiental e e determinada por ela, restringindo muito os lugares onde podem viver. Os ambientes umidos e 
frescos sao especialmente importantes para a reprodu 9 ao. Os ovos nao sao bem protegidos contra a desseca 9 ao e podem ser 
depositados diretamente na agua ou em superficies terrestres umidas. 

Cecilias | Ordem Gymnophiona (Apoda) 

A ordem Gymnophiona (do grego gymnos, nu, + opineos, de cobra) contem aproximadamente 190 especies de animais 
alongados, sem patas e fossoriais, comumente chamados de cecilias (Figura 25.4). Bias ocorrem em florestas fropicais da 
America do Sul (sua principal area de distribui 9 ao), Africa, India e Sudeste Asiatico. As cecilias nao tinham membros, mas 
sim um corpo longo e esguio, muitas vertebras, costelas longas e um anus terminal; algumas tinham pequenas escamas 
dermicas na pele. Os olhos sao pequenos e as formas adultas de muitas especies sao totalmente cegas. Os tentaculos sensoriais 
especiais estao presentes no focinho. Por serem quase totalmente fossoriais ou aquaticas, as cecilias raramente sao 
observadas. Seu alimento consiste predominantemente em minhocas e pequenos invertebrados encontrados em galerias. A 
fecunda 9 ao e interna, e os machos temumorgao de copula eversivo. As cecilias, frequentemente, depositam seus ovos no solo 
umido, proximo a agua. Algumas especies tern larvas aquaticas; em outras especies, o desenvolvimento da larva ocorre todo 
denfro do ovo. Algumas cecilias protegem seus ovos cuidadosamente em dobras do proprio corpo. A viviparidade tambem e 
comum em algumas cecilias, nas quais os embrioes obtem nutrientes consumindo a parede do oviduto. 

Salamandras | Ordem Urodela (Caudata) 

A ordem Urodela (do grego oura, cauda, + delos, evidente) compreende os anfibios com cauda, aproximadamente 620 
especies de salamandras. As salamandras ocorrem em quase todas as regioes temperadas do Hemisferio Norte, sendo 
abundantes e diversas na America do Norte. Bias tambem ocorrem em areas fropicais da America Central e do norte da 
America do Sul. As salamandras sao tipicamente pequenas; a maioria das especies norte-americanas tern comprimento menor 
do que 15 cm Algumas formas aquaticas sao consideravelmente maiores, como as salamandras gigantes japonesas, que 
chegama comprimentos maiores que 1,5 m 

A maioria das salamandras tern membros anteriores e posteriores de tamanhos semelhantes e posicionados em angulos 
retos emrela 9 ao ao fronco. Bmalgumas formas aquaticas e fossoriais, os membros sao rudimentares ouausentes. 

As salamandras sao carnivoras, tanto na fase larval quanto na fase adulta, capturando minhocas, pequenos artrdpodes e 
moluscos. Uma vez que seu alimento e rico emproteinas, elas nao armazenam grandes quantidades de gordura ou glicogenio. 
Como todos os anfibios, as salamandras sao ectotermicas e apresentambaixa taxa metabdlica. 

ados de vida 

Algumas salamandras sao aquaticas ou terrestres ao longo de toda a vida, mas a condi 9 ao ancestral e metamdrfica, incluindo 
as larvas aquaticas e os adultos terrestres que ocupamlocais umidos sob rochas e troncos emputrefa 9 ao. Os ovos da maioria 
das salamandras sao fertilizados internamente; a femea captura com sua cloaca um pacote de esperma (espermatoforo) 
previamente depositado por um macho sobre uma folha ou um ramo da vegeta 9 ao (Figura 25.5). As especies aquaticas 
depositam seus ovos em massas filamentosas na agua. Seus ovos eclodem produzindo uma larva aquatica, com branquias 
externas e uma cauda em forma de nadadeira. As especies plenamente terrestres depositam seus ovos agrupados em pequenos 


blocos semelhantes a cachos de uva sob troncos ou em galerias escavadas no solo umido; em muitos casos, os adultos 
protegemsens ovos (Figura 25.6). As especies terrestres apresentam desenvolvimento direto; elas simplesmente nao passam 
pelo estagio larval e eclodem como miniaturas dos pais. Um ciclo de vida particularmente complexo ocorre em alguns tritoes 
americanos, eujas larvas aquaticas sofrem metamorfose para formar juvenis terrestres que, mais tarde, voltam a se 
metamorfosear produzindo adultos reprodutivos seeundariamente aquatieos (Figura 25.7). Entretanto, muitas popula^oes de 
tritoes nao passam por um estagio terrestre intermediario, permaneeendo plenamente aquatieos. 



Figura 25.4 A. Femea de cecilia enrodilhada em torno de seus ovos, dentro da toca. B. Cecilia-de-cabega- 
rosada {Herpele multiplicata), originaria da Africa Ocidental. 


Respirafdo 


As salamandras demonstram uma diversidade incomumde mecanismos respiratdrios. Elas compartilham a condigao geral dos 
anfibios de apresentarem uma extensa rede de vascularizagao na pele que prove troeas respiratdrias de oxigenio e didxido de 
carbono. Em varies estagios de sua historia de vida, as salamandras podem tambem ter branquias externas, pulmoes, ambos, 
oumesmo nenhuma dessas estruturas. As salamandras comum estagio larval aquatico eclodem com branquias, mas as perdem 
se a metamorfose ocorre. Muitas linhagens de salamandras evoluiram formas permanentemente aquaticas que deixam de 
completar a metamorfose, retem suas branquias e uma cauda em forma de nadadeira ao longo de toda a vida. Os pulmoes, que 
representam os 6rgaos respiratdrios mais Ifequentes em todos os grupos de vertebrados terrestres, sao observados desde o 
nascimento nas salamandras que os possuem, e tornam-se o principal meio respiratdrio ap6s a metamorfose. 


Femea Macho 



Figura 25.5 Corte e transferencia de esperma em salamandras-anas, Desmognathus wrighti. O contato do 
queixo da femea sobre a base da cauda do macho indica que ela esta reprodutivamente receptiva; ao detectar 
isso, 0 macho deposita o espermatoforo sobre o solo e desloca-se sutilmente para a frente. A. Uma massa 
branca de espermatozoides sobre uma base gelatinosa e visivel no nivel dos membros anteriores da femea. O 
macho se move para frente e a femea o segue ate que o espermatoforo atinja o nivel de sua cloaca. B. A femea 
capta a massa de espermatozoides com a cloaca, enquanto o macho arqueia sua cauda, suspendendo a femea. 
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Figura 25.7 Historia de vida de urn tritao-de-pintas-vermelhas, Notophthalmus viridescens, da familia 
Salamandridae. Em muitas populagoes, a larva aquatica sofre metamorfose em urn estagio “eft vermelho” 
brilhantemente colorido, que permanece em terra entre 1 e 3 anos antes de se transformer em urn adulto 
secundariamente aquatico. 

Embora, normalmente, os pulmoes sejam associados aos organismos terrestres, e as branquias aos aquaticos, a evolugao 
das salamandras produziu formas aquaticas com respiragao primariamente pulmonar, bem como formas terrestres totalmente 
desprovidas de pulmoes. As salamandras da familia Amphiumidae desenvolveram uma historia de vida eompletamente 
aquatiea eom uma metamorfose bastante reduzida. Nao obstante, essas salamandras perdem suas branquias antes de atingirem 
a idade adulta, passando a respirar prineipalmente pelos pulmoes. Esses animals posieionam suas narinas acima da superficie 
da agua para inspirar o ar. 

Ao contrario das salamandras da familia Amphiumidae, todas as especies da familia Plethodontidae sao desprovidas de 
pulmoes, e muitas de suas espeeies sao estritamente terrestres. Essa grande familia inelui mais de 350 especies, dentre as 
quais estao muitas salamandras norte-americanas bastante conhecidas (Figuras 25.5, 25.6 e 25.8). A eficieneia da respiragao 
eutanea e inerementada por um aumento da penetragao de uma rede de capilares na epiderme, ou pela diminuigao da espessura 


0 que presumivelmente facilita o resgate da massa de espermatozoides. Posteriormente, a femea utiliza os 
espermatozoides armazenados em seu corpo para fertilizar os ovos internamente, antes da postura. 


Figura 25.6 Femea de salamandra-acinzentada {Desmognathus sp.) protegendo seus ovos. Algumas 
salamandras apresentam cuidado parental, o que inelui girar os ovos e protege-los de infeegoes por fungos e do 
ataque predatorio de varies artropodes e de outras salamandras. 
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da epiderme sobre capilares dermicos superficiais. A respira 9 ao cutanea e suplementada pelo bombeamento de ar atraves da 
boca, onde os gases respiratorios sao trocados por meio das membranas vaseularizadas da cavidade bueal (respira^ao 
bueofaringea) (ver Capitulo 31). A perda evolutiva dos pulmoes provavelmente oeorreu em uma linhagem aneestral aos 
pletodontldeos que oeupava eorrentezas rapidas, onde os pulmoes levariam a uma flutuabilidade excessiva. Nesse ambiente, a 
agua deveria ser tao fresea e oxigenada que a sobreviveneia seria perfeitamente posslvel apenas eom a respira 9 ao cutanea. 
Alguns pletodontldeos tern larvas aquations oujas branquias se perdem na metamorfose. Outros retem uma forma 
permanentemente larval eom branquias durante toda a vida. Muitas outras sao oompletamente terrestres e sao os unicos 
vertebrados que nao tern nem branquias, nem pulmoes, durante todo o seu ciolo de vida. E curioso que as salamandras mais 
plenamente adaptadas a vida terrestre tenham evoluido a partir de umgrupo que nao tinha pulmoes. 



Figura 25.8 Salamandra-de-cauda-longa, Eurycea longicauda, urn pletodontideo bastante comum. 

Caracteristicas dos anfibios modernos 

• Geralmente quatro membros (quadrupedes) organizados em dois pares com ombro/cintura pdvica associados, embora algumas salamandras 
apresentem apenas membros anteriores e as cedlias nao apresentem quaisquer membros; sem unhas verdadeiras; pes normalmente membranosos; 
membros anteriores geralmente com quatro digitos e membros posteriores com cinco. Esqueleto em grande parte ossificado, com mimero 
variavel de vertebras; salamandras normalmente tern cabe^a, pesco^o, troncoecauda bem delimitados; as rasadultastem cabe^a e tronco em forma defuso 
e normalmente nao tern cauda; as cedlias tern tronco alongado, nao fortemente demarcado a partir da cabe^a, e urn anus terminal; ectodermko 

• Pele lisa, umida e glandular; tegumento modificado para respira^ao cutanea; celulas pigmentares (cromatoforos) comuns e variaveis; glandulas 
granulares associadas a secregao de compostos defensives 

• Cranio relativamente mais leve, menos ossificado, achatado de perfil e com menos ossos do que os vertebrados 

• Boca geralmente grande com pequenos dentes na maxila e/ou na mandibula e no vomer/palato 

• Cerebro tripartido inci ui o prosenc^alo (telenc^alo) coordenando o olfato, o mesenc^alo coordenando a visao e o rombencefalo coordenando a audi^o e 
0 equilibrio; dez pares de nervos cranianos 

• Ouvido com membrana timpanica (timpano) e columela para transmissao de vibrates a orelha interna; para visao no ar, a cornea em vez do cristalino e 
a principal superficie de refra^o da luz; palpebras e glandulas lacrimais protegem e lubrificam os olhos; narinas internas duplicadasse abrem em uma 
cavidade nasal revestida de epitelio olfatorio na parte anterior da cavidade bucal 

• Sexos separados; fertilizagao externa na maioria das ras, mas interna na maioria das salamandras e cecilias por meio de urn espermatoforo; 
predominantemente oviparos, alguns ovoviviparos ou viviparos 

• Ovos com quantidade moderada de vitelo (mesolecitos) recobertos por membrana gelatinosa; larva aquatica normalmente presente com 
metamorfose para uma forma adulta mais terrestre 











• Sistema excretor composto por um par de rins mesonefricos ou opistonefricos; ureia e a principal excreta nitrogenada 

• Respira^o cutanea e em algumas formas branquial e/ou pulmonar; a presen^a de branquias e pulmoes varia entre as especies e de acordo com o estagio de 
desenvolvimento de algumas especies; formas de ras com larvas aquaticas perdem as branquias durante a metamorfose; muitas salamandras retem as 
branquias e um habitat aquatico ao longo de toda a vida; narinas duplicadas possibilitam a respiragao pelos pulmoes; cordas vocals presences entre os 
pulmoes e as vesiculas vocals, principalmente em ras 

• Cora^o com um seio venoso, doisatrios, um ventriculo, um cone arterial; drcula^o dupla, em queasveiasearteriaspulmonaresirrigam ospulmdes 
(quando presences) e retornam sangue oxigenado ao cora^o; pele fartamente irrigada por vasos sanguineos. 

Pedomorfose 

Uma tendencia filogenetica persistente na evolu^ao das salamandras e a presen^a de caracterlsticas tlpicas de fases imaturas 
de sens indivlduos adultos. Algumas earacterlstieas de uma morfologia aneestral adulta sao eonsequentemente eliminadas. 
Essa eondi9ao e denominada pedomorfose (do grego “forma juvenil”; ver Capltulo 6). A forma mais dramatiea de 
pedomorfose oeorre em espeeies que atingem a maturidade sexual ainda eonservando as branquias e o habito aquatieo, entre 
outras earacterlstieas larvais. Essas especies nao metamorficas sao perenibranquiadas (“permanentemente branquiadas”). As 
especies do genero Necturus (Figura 25 . 9 ), que habitam substratos submerses em po9as e lagos, sao um exemplo extremo. 
Essas e muitas outras salamandras sao obrigatoriamente perenibranquiadas; elas nao solfem metamorfose sob nenhuma 
condi9ao. 

Algumas outras especies de salamandras atingem a maturidade sexual ainda com morfologia larval, mas, diferentemente 
de Necturus, solfem metamorfose produzindo formas terrestres sob determinadas condi96es ambientais. As especies do 
genero Ambystoma do Mexico e dos ELIA incluem formas que se metamorfoseiam naturalmente, bem como formas que nao se 
transformam naturalmente, mas que podem ser induzidas a se metamorfosear mediante indu9ao experimental com o hormonio 
da tireoide, tiroxina (T4). Os individuos com branquias sao denominados axolotles (Figura 25 . 9 ). Seu habitat tipico inclui 
pequenas lagoas que podem desaparecer pela evapora9ao da agua nos periodos de estiagem. Quando isso acontece, um 
axolotle solfe metamorfose em uma forma terrestre, perdendo suas branquias e respirando por meio de pulmoes. O animal 
pode se deslocar por terra a procura de novas fontes de agua onde possa se reproduzir. Os axolotles sao induzidos a se 
metamorfosear artificialmente quando tratados com tiroxina (T4). Os hormonios da tireoide (T3 e T4) sao essenciais para a 
metamorfose dos anftbios. Aglandula pituitaria parece nao se tornar plenamente ativa em formas que nao solfem metamorfose, 
nao liberando assim 0 hormonio estimulante da tireoide (TSH, Capitulo 34 ), que estimula a produ9ao de hormonios por essa 
glandula. 

A pedomorfose assume muitas formas distintas nas diferentes salamandras. Ela altera a historia de vida e a forma de todo 
0 corpo em algumas especies, enquanto em outras ela altera somente uma ou algumas poucas estruturas. As especies da familia 
Amphiumidae perdem as branquias e ativam seus pulmoes antes de atingirem a maturidade, mas retem caracteristicas da forma 
corporal tipicas de estagios larvais. A pedomorfose e importante mesmo entre os pletodontideos terrestres, que nunca 
apresentam um estagio larval aquatico. Seus efeitos podem ser vistos, por exemplo, no formato das patas anteriores e 
posteriores dos pletodontideos tropicais do genero Bolitoglossa (Figura 25 . 10 ). A morfologia ancestral de Bolitoglossa exibe 
digitos bem formados que crescem para fora das superficies plantares das maos e dos pes durante 0 desenvolvimento. 
Algumas especies aperfei9oaram sua capacidade de escalar a vegeta9ao lisa, como 0 tronco de bananeiras, interrompendo 0 
crescimento dos digitos e retendo pes palmados durante toda a vida. Esses pes conferem suc9ao, possibilitando a adesao do 
animal a superficies verticais lisas, representando assim uma fun9ao adaptativa importante. 








Salamandra aquatica 
{Necturus macubsus) 
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Axolotle 

{Ambystoma mexicanum) 

Figura 25.9 Pedomorfose em salamandras. A. Necturus sp. e uma forma aquatica com branquias durante toda a 
vida (perenibranquiada). B. Urn axolotle {Ambystoma mexicanum) pode permanecer indefinidamente com 
branquias, ou, se a agua de seu habitat evaporar completamente, pode tambem sofrer metamorfose, originando 
uma forma terrestre que perde as branquias e respira por pulmoes. O axolotle desta figura e uma forma albina 
muito utilizada em experimentos, mas incomum em populagoes naturais. 
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Figura 25.10 Estrutura dos pes de representantes de tres especies distintas da salamandra tropical Bolitoglossa 
(Plethodontidae). Esses especimes foram tratados quimicamente para clarear a pele e os musculos e para corar 
os ossos de vermelho/rosa e as cartilagens de azul. As especies que tern os digitos mais ossificados e distintos 
(A C) vivem primariamente no solo da floresta. As especies que tern os pes palmados em decorrencia do 
crescimento restrito dos digitos (B) escalam folhas e troncos lisos utilizando a superficie plantar para gerar 
sucgao ou adesao. O pe palmado evoluiu por pedomorfose; foi derivado evolutivamente por meio do 
desenvolvimento corporal truncado, que impede o desenvolvimento total dos digitos. 

Sapos e ras | Ordem Anura (Salientia) 

As aproximadamente 5.970 especies de sapos e ras que compoema ordem Anura (do grego an, sem, + oura, cauda) sao, para 
a maioria das pessoas, os anfibios mais familiares. Anura e um grupo antigo, conhecido do periodo Jurassico, cerca de 190 



milhoes de anos atras. Os sapos e ras ocupamuma grande diversidade de habitats. Entretanto, sua reprodu 9 ao aquatica e sua 
pele permeavel os impedem de se afastar muito das fontes de agua, e sua eetotermia os restringe de habitats polares e 
subartieos. O nome da ordem, Anura, denota uma earaeteristiea obvia do grupo, que e a auseneia da cauda nos adultos. 
Embora todos tenham um estagio larval com cauda durante o desenvolvimento embrionario ou larval, apenas o genero 
Ascaphus tern estrutura similar a uma cauda na vida adulta. Os sapos e as ras sao especializados a movimenta 9 ao aos saltos, 
como sugere o nome alternativo da ordem, Salientia, que significa saltar. 

Podemos observar mais diferen 9 as entre as ordens Anura e Caudata na aparencia e nos habitos de suas larvas. Os ovos da 
maioria das ras eclodem na forma de um girino que tern uma cauda longa e em formato de nadadeira, branquias intemas e 
externas, auseneia de membros, partes da boca especializadas a dicta herbivora (larvas e alguns girinos de salamandras sao 
carnivoros) e uma anatomia interna altamente especializada. Elas se assemelham muito pouco as ras adultas. A metamorfose 
de um girino emuma ra adulta e um evento notavel. A condi 9 ao perenibranquiada nunca ocorre em sapos e ras, ao contrario 
das salamandras. 

Os taxonomistas reconhecem 49 familias de sapos e ras. As mais conhecidas na America do Norte sao as familias 
Ranidae, que contem a maioria das ras que conhecemos (Figura 25.11 A), e Hylidae, que inclui as pererecas arboricolas 
(Figura 25.11B). Os sapos verdadeiros, pertencentes a familia Bufonidae, tempernas curtas, corpos robustos e pele espessa, 
geralmente com verrugas proeminentes (Figura 25.12). Entretanto, o termo “sapo” e utilizado informalmente tambem para 
designar alguns membros terrestres de varias outras familias. 

O maior anuro conhecido e o Conraua goliath, da Africa Ocidental, que mede mais de 30 cm de comprimento entre a 
ponta do focinho e o anus (Figura 25.13). Esse gigante se alimenta de animais do tamanho de ratos e patos. As menores ras ja 
registradas sao Eleutherodactylus iberia e Psyllophryne didactyla, que medem menos de 1 cm de comprimento e representam 
os menores tetrapodes conhecidos. Essas pequenas ras sao menores do que uma moeda de dez centavos e vivem, 
respectivamente, em Cuba e nas florestas tropicais do Brasil. A maior ra norte-americana e a ra-touro, Lithobates 
catesbeianus (Figura 25.11 A), que pode atingir um comprimento total de 20 cm 

Habitats e distribuigao 

Provavelmente, as ras mais familiares sao as especies da familia Ranidae (do grego ra), encontradas por todas as regioes 
temperadas e tropicais de todo o mundo, exceto na Nova Zelandia, nas ilhas oceanicas e no sul da America do Sul. Elas 
geralmente vivem nas proximidades de corpos d’agua, embora algumas, como Lithobates sylvatica, permane 9 am a maior 
parte do tempo no solo umido das florestas. Essas ras provavelmente retornam as lagoas apenas para se reproduzirem no 
inicio da primavera. As maiores ras-touro, Lithobates catesbeianus, e as ras-verdes, Lithobates clamitans, sao quase sempre 
encontradas em aguas ou pantanos permanentes, ou em suas imedia 96 es. As ras-leopardo, Lithobates pipiens e especies 
aparentadas, tern uma variedade ampla de habitats e sao as ras mais abrangentes da America do Norte; sao frequentemente 
utilizadas em laboratories de pesquisas classicas de eletrofisiologia. Sao encontradas em praticamente todos os estados e se 
estendembastante ate o norte do Canada e bem ao sul ate o Panama. 

A maioria das ras de grande porte e solitaria, exceto durante a esta 9 ao reprodutiva. Nesse periodo, a maioria delas, 
especialmente os machos, e muito barulhenta. Cada macho geralmente ocupa um ponto ou um poleiro especifico proximo a 
agua, onde pode permanecer por horas ou mesmo dias, na tentativa de atrair uma femea para o local. Em outros periodos, as 
ras sao silenciosas e sua presen 9 a nao e detectada ate que sejamperturbadas. Quando entramna agua, mergulham rapidamente 
para o fundo, removendo o substrata para se esconderememuma nuvemde agua lamacenta. Durante a nata 9 ao, elas mantemos 
membros anteriores junto ao corpo e se impulsionampara frente empurrando a agua comas patas fraseiras. Quando emergem 
para respirar, apenas a cabe 9 a e a parte anterior do corpo fleam expostas, e elas utilizam a vegeta 9 ao disponivel como 
refugio. 




FIgura 25.11 Dois anuros comuns na America do Norte. A. Ra-touro, Lithobates catesbeianus, a maior ra 
americana e prato principal do mercado culinario de pernas de ra (familia Ranidae). B. Perereca-verde, Hyla 
cinerea, uma habitante comum dos pantanos do Sudeste dos EDA (familia Hylidae). Notar os discos adesivos nos 
digitos. 


Figura 25.12 Sapo norte-americano, Bufo americanus (familia Bufonidae). Esse anfibio principalmente noturno, 
mas familiar, alimenta-se de grandes quantidades de insetos daninhos, bem como de caramujos e minhocas. A 
pele rugosa contem numerosas glandulas que produzem urn liquido leitoso surpreendentemente venenoso, 
fornecendo excelente protegao contra muitos potenciais predadores. 








Figura 25.13 Conraua (Gigantorana) goliath (familia Petropedetidae), da Africa Ocidental, o maior anuro do 
mundo. Esse exemplar pesou 3,3 kg. 

As populates de anfibios estao em decimio em varias partes do mundo, embora muitas especies continuem prosperando. As infecgoes epidemicas por fungos 
quitrfdeos e a perda de habitat podem explicar muitos declinios. As mudangas climaticas, que reduzem a profundidade da agua em locals de postura, aumentam a 
exposigao dos embrioes a radiagao ultravioleta e torna-os mais suscetiveis a infecgoes por fungos. Os declinios na sobrevivencia das populates podem incluir urn 
aumento de individuos portadores de malforma^o, como ras com membros adicionais. Os membros defeituosos sao geralmente associados a infecgoes por 
tremat6deos(Capitulo14). 

Em opospo a esses declinios, pelo menos duas populates de anfibios introduzidas prosperaram ao ponto de serem consideradas pragas. As ras africanas com 
qams,Xenopuslaevis (Figura 25.14), apos a liberagao dos laboratorios biomedicos, estao agora bem estabelecidas no sul da California. 0 grande sapo marinho Bufo 
marinus, introduzido na Queenslandia, Australia, para controlar pragas agricolas, agora se espalhou para alem dos campos agricolas e e considerado uma praga. 



Figura 25.14 Xenoprvs laevis, da Africa Ocidental. As garras, uma caracteristica incomum em ras, encontram-se 
nos membros posteriores. A especie foi introduzida na California, onde e considerada uma praga grave. 


Durante os meses de inverno, a maioria das ras de climas temperados hiberna nas aguas rieas em oxigenio dos lagos e 
eorrentezas. Seus proeessos vitais permaneeem em um ritmo muito baixo de atividade durante a hiberna^ao, mantidos pela 
difusao do oxigenio atraves da pele e pela energia derivada dos estoques de glieogenio e da gordura armazenados pelo eorpo 
durante a primavera e o verao. Muitos anuros terrestres, eomo as pererecas, hibernam no humus do solo das florestas. Eles 
toleram baixas temperaturas e muitos realmente sobrevivemao eongelamento dos fluidos extraeelulares, que representam35% 
da agua do eorpo. Essas espeeies tolerantes ao eongelamento se preparam para o inverno aeumulando glieose e glieerol nos 
fluidos eorporais, protegendo assimos teeidos da forma^ao de cristais que normalmente podemprovocar lesoes. 

As ras adultas tern muitos inimigos, ineluindo serpentes, aves aquatieas, tartarugas, guaxinins e os seres humanos; 


diversos peixes sao predadores de girinos, fazendo comque poucos deles sobrevivam ate a maturidade. Embora a maioria das 
ras e dos sapos seja indefesa, muitos deles nas regioes tropieais e subtropieais sao agressivos, saltando e mordendo os 
predadores. Alguns se defendem fingindo-se de mortos. A maioria dos anuros pode inflar seus pulmoes de forma a difieultar a 
degluti^ao por parte de predadores. Quando perturbados junto a margem de uma lagoa ou de um riacho, uma ra permaneee 
imovel ou salta na vegeta 9 ao em busea de refugio. Quando eontida, uma ra pode deixar de resistir por alguns instantes, 
saltando de repente logo em seguida, expelindo urina. A prote 9 ao mais eficaz dos sapos reside em sua eapaeidade de saltar e, 
emalgumas espeeies, nas glandulas de veneno. As especies da famllia Dendrobatidae utilizam toxinas potentes como forma de 
defesa. 

Tegumento e coloragao 

A pele de uma ra e fma, umida e Ifouxamente eoneetada ao eorpo. Histologieamente, a pele eompreende duas eamadas: uma 

epiderme externa estratifieada e uma derme esponjosa (Figura 25.15). A eamada epidermica, que e deseartada 

periodicamente quando um sapo ou ra fazem a muda, eontem depositos de queratina, uma protelna fibrosa rlgida que limita a 

abrasao da pele, bem eomo a perda de agua atraves dela. A maioria dos anfibios terrestres como os sapos tern depositos 

pesados de queratina. Entretanto, a queratina dos anfibios e mais fiexlvel do que a queratina que forma as escamas, garras, 

penas, cornos e pelos dos amniotas. 

Cromatbforo Glandula de veneno Glandula mucosa 



Figura 25.15 Corte da pele de um sapo. 

A epiderme da origem a dois tipos de glandulas tegumentares que se desenvolvem mergulhadas na eamada Ifouxa 
subjacente de tecidos dermicos. Umas pequenas glandulas mucosas produzem um muco protetor insoluvel em agua sobre a 
pele, enquanto grandes glandulas granulares produzem um veneno aquoso e geralmente de colora 9 ao esbranqui 9 ada que e 
altamente irritante para os predadores. Todos os anfibios produzem veneno na epiderme, mas sua eficiencia varia entre as 
especies e para seus diferentes predadores. O veneno de tres especies de Phyllobates, umgenero de pequenos dendrobatideos 
sul-americanos, e extremamente toxico e e utilizado na ponta das fiechas dos indios de uma tribo do Oeste da Colombia. A 
maioria das especies da famllia Dendrobatidae produz secre 96 es cutaneas toxicas, algumas das quais estao entre as secre 96 es 
animals mais letais que se conhecera Esses venenos sao mais perigosos do que, por exemplo, os venenos das serpentes 
marinhas ou dos aracnldeos mais venenosos. 

A cor da pele dos sapos e produzida, como em outros anfibios, por celulas pigmentares especiais, cromatoforos, 
localizados principalmente na derme. Os cromatoforos dos anfibios, como os de muitos outros vertebrados, sao celulas 
ramificadas contendo pigmento. Esse pigmento pode ser concentrado em uma pequena area ou disperso atraves dos 
prolongamentos para controlar a colora 9 ao da pele (Figura 25.16; ver tambem Capitulo 29). A maioria dos a nfi bios tern tres 
tipos de cromatdforos: os mais superficiais da derme sao xantoforos, que eontem pigmento amarelo, laranja ou vermelho; 
logo abaixo destes estao os iridoforos, que eontem um pigmento prateado que refiete a luz; e na eamada mais profunda da 
derme estao os melanoforos, que eontem melanina, de colora 9 ao negra ou marrora Os iriddforos atuam como pequenos 
espelhos, que refietem a luz atraves dos xantdforos para produzir as cores brilhantes de muitas de ras tropieais. 
Surpreendentemente, os tons esverdeados, tao comuns em especies de ras da America do Norte, nao sao produzidos por 
pigmentos verdes, mas por uma intera 9 ao de xantoforos que eontem um pigmento amarelo e iriddforos subjacentes que 
refietem e dispersam a luz (efeito Tyndall) produzindo uma cor azul. A luz azul e filtrada pelo pigmento amarelo logo acima e, 
assim, assume a cor verde. Muitas ras podemajustar sua colora 9 ao coma colora 9 ao do fundo, para diminuir os contrastes com 
0 ambiente e, assim, camufiar-se (Figura 25.17). 















Figura 25.16 Celulas pigmentares (cromatoforos). A. Pigmento disperse. B. Pigmento concentrado. A celula 
pigmentar nao se contrai nem expande; os efeitos de cor sao produzidos por fluxos de citoplasma que carregam 
granules de pigmento no sentido das ramificagoes celulares para produzir urn efeito de coloragao maxima, ou 
para a regiao central da celula para urn efeito minimo. O controle sobre a dispersao ou concentragao do pigmento 
da-se, principalmente, por estimulos luminosos, que atuam por meio do hormonio da glandula pituitaria. 



Figura 25.17 Coloragao criptica da perereca-cinzenta, Hyla versicolor. A camuflagem e tao eficiente que a 
presenga dessa perereca e geralmente notada apenas durante a noite pelo seu canto, que lembra o som de uma 
flauta. 

Sistemas esqueletico e muscular 

Os anfibios, como outros vertebrados, tern um endoesqueleto bem desenvolvido formado por ossos e cartilagens para 
fornecer sustentagao ao corpo e aos movimentos dos musculos. A conquista da terra exigiu a presenga de membros que fossem 
capazes de suportar o peso do corpo, culminando em um novo conjunto de problemas mecanicos. Todo o sistema 
musculoesqueletico de um sapo adulto e especializado para saltar e para nadar atraves da extensao simultanea dos membros 




posteriores. 

A coluna vertebral dos anfibios assume um novo papel eomo estrutura de sustenta^ao do abdome, e os membros 
eneontram-se ligados a ela. Ela se tornou assim uma estrutura rlgida que transmite as for 9 as dos membros posteriores para o 
eorpo. Os anuros sao ainda earaeterizados por um eneurtamento extreme do eorpo. Sapos tern apenas nove vertebras e um 
urostilo eilindrieo, que representa as varias vertebras eaudais fusionadas emuma uniea estrutura (eoeeix) (Figura 25.18). As 
eeeilias, que nao eompartilham essas espeeializa 96 es de loeomo 9 ao, podemter ate 285 vertebras. 

O eranio de um sapo e muito diferente do eranio de outros vertebrados; e muito mais leve, tern formato aehatado, tern 
menos ossos e menor ossifiea 9 ao. A regiao anterior do eranio, que eompreende o foeinho, os olhos e o eneefalo, e mais 
desenvolvida, enquanto a regiao posterior, que nos peixes eontemo aparato branquial, e muito reduzida (Figura 25.18). 

Os membros apresentam o padrao tipieo dos tetrapodes, eom tres artioula 96 es prineipais (quadril, joelho e tornozelo; 
ombro, eotovelo e pulso). O pe e tipieamente pentarradiado (pentadaetilo) e a mao e tetrarradiada, eomquatro digitos. Tanto 
as maos quanto os pes tern muitas artioula 96 es em eada um dos digitos (Figura 25.18). Esse sistema repetitivo lembra a 
estrutura das nadadeiras lobadas, que sao muito similares aos membros dos anfibios (Figura 25.3). Nao e difieil imaginar 
eomo as pressoes seletivas remodelaram as nadadeiras lobadas aneestrais ate atingir a estrutura de membros loeomotores 
terrestres. 

Os museulos dos membros sao presumivelmente homologos aos museulos radiais que movimentam as nadadeiras dos 
peixes, mas o arranjo museular tornou-se tao eomplexo nos membros dos tetrapodes que e difieil tra 9 ar seus eorrespondentes 
exatos na museulatura das nadadeiras. Apesar da eomplexidade, podemos identifiear dois grandes grupos de museulos em 
qualquer membro: um anterior e ventral, que puxa o membro para frente e na dire 9 ao do eixo do eorpo (protra 9 ao e adu 9 ao), e 
um segundo grupo de museulos posteriores e dorsais, que puxa o membro para tras e o afasta do eixo do eorpo (retra 9 ao e 
abdu 9 ao). 

A museulatura do troneo, que nos peixes e organizada em poderosos segmentos museulares (miomeros, Capitulo 24) 
voltados a loeomo 9 ao por fiexao lateral, foi muito modifieada durante a evolu 9 ao dos anfibios. Os museulos dorsais 
(epaxiais) estao organizados para sustentar a oabe 9 a e envolver a eoluna vertebral. Os museulos ventrais (hipaxiais) que, nos 
peixes, eeeilias e salamandras sao voltados quase que exelusivamente para a loeomo 9 ao, servem, nos sapos, prineipalmente 
para eomprimir o abdome durante a respira 9 ao e fiexionaro troneo. 

Respiragao e vocalizagao 

Os anfibios utilizam tres superfieies respiratorias para realizar troeas gasosas no ar; a pele (respira 9 ao eutanea), a boea 
(respira 9 ao bueal) e os pulmoes. Os sapos e ras sao mais dependentes da respira 9 ao pulmonar do que as salamandras; nao 
obstante, a pele forneee um importante eomplemento durante as troeas gasosas dos anuros, espeeialmente durante a 
hiberna 9 ao, no inverno. Mesmo quando a respira 9 ao pulmonar predomina, o dioxido de earbono e eliminado prineipalmente 
atraves da pele, enquanto o oxigenio e primariamente absorvido pelos pulmoes. 

Os pulmoes sao supridos por arterias pulmonares (derivadas do sexto par de areos aortieos), e o sangue retorna 
diretamente para o atrio esquerdo atraves das veias pulmonares. Os pulmoes das ras sao vesieulas ovoides elastieas, eomsuas 
superfieies internas divididas em redes de septos, que se subdividem em pequenas eamaras de ar terminais ehamadas 
faveolos. Os faveolos dos pulmoes das ras sao muito maiores do que os alveolos de vertebrados amniotas, e, 
eonsequentemente, os pulmoes apresentam menor superfieie relativa para troeas gasosas: a superfieie respiratoria de 
Lithobates pipiens e de eerea de 20 ern^ por eentimetro cubieo de ar eontido nos pulmoes, eomparada a 300 ern^ de area 
respiratoria em seres humanos. O prineipal desafio na evolu 9 ao dos pulmoes nao foi o desenvolvimento de uma superfieie 
vaseular interna efieiente, mas sim o meeanismo de movimenta 9 ao do ar. Fima ra respira atraves de pressao positiva, 
exereendo uma for 9 a para desloear o ar para dentro do eorpo, infiando os pulmoes; esse sistema eontrasta com o sistema de 
pressao negativa dos amniotas (ver Capitulo 31). Arespira 9 ao de uma ra esta explicada na Figura 25.19. Emuma ra viva, em 
situa 9 ao de repouso, e possivel acompanhar os seguintes eventos: movimentos ritmicos da regiao gular (garganta) ocorrem 
continuamente antes que os movimentos dos fiancos indiquern que os pulmoes estejam sendo esvaziados e novamente 
preenchidos. 
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Figura 25.18 Esqueleto de uma ra-touro, Rana catesbeiana. 

As cordas vocais, localizadas na laringe, ou caixa vocal, sao muito mais desenvolvidas nos machos do que nas IBmeas. 
Uma ra produz som por meio da passagem de ar para frente e para tras atraves das cordas vocais, localizadas entre os 
pulmoes e um par de grandes saeos vocais no assoalho da boca. Estes ultimos tambem atuam eomo eaixas de ressonaneia nos 
machos, que se utilizamda vozpara abair pareeiras. Amaioria das espeeies tempadroes de somexclusivos. 




Figura 25.19 A respiragao de uma ra. As ras respiram atraves de pressao positiva que infla seus pulmoes, 
















forgando o ar para dentro deles. A. O assoalho da boca e abaixado, puxando o ar para dentro atraves das 
narinas. B. Com as narinas fechadas e a glote aberta, a ra forga o ar para dentro dos pulmoes elevando o 
assoalho da boca. C. Com a glote fechada, a cavidade da boca pode ventilar ritmicamente por algum tempo. D. 
Os pulmoes sao esvaziados por meio da contragao da musculatura da parede do corpo e pela retragao elastica 
dos pulmoes. 

Circulagao 

A circulagao dos anfibios e um sistema fechado de arterias e veias que servem uma vasta rede periferiea de eapilares, por 
meio da qual o sangue e propelido por uma uniea bomba, o eoragao (ver Capitulo 31). Em relagao aos peixes, as prineipais 
diferengas de eireuito envolvem a mudanga da respiragao branquial para a pulmonar. A perda das branquias representou a 
eliminagao de um importante obstaeulo ao fluxo do sangue no eireuito arterial, mas a respiragao pulmonar impliea dois novos 
desafios evolutivos. O primeiro e o surgimento de um eireuito sanguineo para os pulmoes. Como ja vimos, esse problema foi 
solueionado pela eonversao do sexto areo aortieo em arterias pulmonares para abasteeer os pulmoes e pelo desenvolvimento 
de novas veias que reeonduzem o sangue oxigenado para o eoragao (Capitulo 31). O segundo desafio evolutivo foi a 
separagao da eireulagao pulmonar do restante da eireulagao eorporal, de forma que o sangue oxigenado pelos pulmoes seja 
enviado para o eorpo (eireuito sistemieo) e o sangue venoso desoxigenado retorne dos teeidos para os pulmoes (eireuito 
pulmonar). Os tetrapodes resolveram esse problema desenvolvendo uma subdivisao na regiao eentral do eoragao, originando 
uma bomba de pressao dupla que abasteee eada um desses eireuitos. Entretanto, essa subdivisao e apenas pareial nos anfibios 
e na maioria dos repteis; aves e mamiferos temo eoragao eompletamente subdividido emdois atrios e dois ventrieulos. 

O eoragao das ras (Eigura 25.20) apresenta dois atrios distintos e um unieo ventrieulo. O sangue oriundo do eorpo 
(eireuito sistemieo) penetra primeiramente em uma grande eamara, o seio venoso, a partir da qual e aspirado para dentro do 
atrio direito. O atrio esquerdo reeebe sangue oxigenado proveniente dos pulmoes e da pele. Os atrios direito e esquerdo 
eontraem-se assineronieamente; dessa forma, mesmo sendo o ventrieulo uma eamara simples (nao dividida), o sangue 
oxigenado e o sangue venoso pratieamente nao se misturam ao serem impulsionados para essa eamara. Quando o ventrieulo se 
eontrai, o sangue pulmonar oxigenado mergulha dentro do eireuito sistemieo, enquanto o sangue sistemieo desoxigenado e 
langado no eireuito pulmonar. Essa separagao sanguinea e auxiliada pela valvula espiral, que divide as eorrentes sistemiea e 
pulmonar no cone arterial (Eigura 25.20), e pela diferenga de pressao nos vasos pulmonares e sistemieos que emergem do 
eone arterial. 
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Figura 25.20 Estrutura do eoragao de uma ra. Setas vermelhas, sangue oxigenado. Setas azuis, sangue 
desoxigenado. 

Alimentagao e digestao 

Como a maioria dos anfibios, as ras adultas sao carnivoras, alimentando-se de insetos, aranhas, minhocas, lesmas, caramujos, 
centopeias e tudo mais que se movimente e seja pequeno o suficiente para ser engolido inteiro. Eles abocanham as presas em 
movimento com sua lingua protratil, que e presa a regiao anterior da boca e tern a extremidade posterior livre. Essa 
extremidade livre e altamente glandular, produzindo uma secregao pegajosa que adere a presa. Quando os dentes estao 




presentes no pre-maxilar, no maxilar e no vomer, estes nao tern o papel de mastiga^ao, mas sim prender a presa. O trato 
digestivo de anfibios adultos e relativamente eurto, uma earaeteristiea da maioria dos earnivoros, produzindo uma variedade 
de enzimas voltadas a digestao de proteinas, earboidratos e gorduras. 

As larvas dos anuros (girinos) sao geralmente herbivoras, alimentando-se de algas de agua doee e outros nutrientes de 
origem vegetal; elas tern um trato digestivo relativamente longo, ja que a digestao de materia vegetal requer fermenta^oes 
demoradas para que as substaneias uteis sejamabsorvidas. 

Sistema nervoso e sentidos especiais 

Ires partes fundamentals do eneefalo - o teleneefalo, que eoordena o olfato, o meseneefalo, que eoordena a visao, e o 
rombeneefalo, que eoordena a audi 9 ao e o equillbrio - demonstram tendeneias evolutivas dramaticas nos tetrapodes (Capltulo 
33). A oefaliza 9 ao aumenta eom errfase no proeessamento de irrforma 9 ao pelo eneefalo e a eorrespondente perda da 
independeneia dos ganglios espinais, eapazes apenas de eomportamentos estereotipados de reflexo. Nao obstante, uma ra eom 
0 eneefalo lesado, mas eom a medula espinal Intacta, mantem uma postura corporal normal e consegue perfeitamente levantar a 
pata para se livrar de uma eventual irrita 9 ao na pele. 

O teleneefalo (Figura 25.21) contem o centro do olfato, que assume importancia mais significativa na terra para a 
detec 9 ao de partlculas odorlferas diluldas no ar. O olfato e um dos sentidos especiais dominantes entre as ras. O restante do 
teleneefalo, o cerebro, e pouco importante nos anfibios; em contrapartida, as atividades integrativas mais complexas das ras 
ocorrem nos lobulos opticos do meseneefalo. O rombeneefalo e dividido em um cerebelo e em um bulbo posterior 
(mielencefalo). O cerebelo (Figura 25.21), que eoordena o equilibrio e os movimentos, nao e bem desenvolvido nos anfibios. 
Todos os neuronios sensoriais, exceto os relacionados com a visao e o olfato, passam pelo bulbo, localizado na extremidade 
anterior da medula espinal. Ali se encontram os centros dos refiexos auditivos, da respira 9 ao, da degluti 9 ao e do controle 
vasomotor. 


Classificagao da Classe Amphibia 

Ordem Gymnophiona (do grego gymnos, nu, + ophioneos, de cobra) (Apoda): cecflias. Corpo aiongado, desprovido de membros e cinturas escapuiar e 
peivica; escamas dermicas presentes na peie de aiguns representantes; cauda curta ou ausente; 95 a 285 vertebras; pantropicai; tres famiiias, 34 generos, 
aproximadamente 190 especies. 

Ordem Urodela (do grego owrrr, cauda,+r/e/os, evidente) 

(Caudata): salamandras. Corpo com cabe^a, tronco e cauda bem definidos; escamas ausentes; geraimente dois pares de membros de tamanhos semeihantes; 
10 a 60 vertebras; predominantemente hoiarticos; 9 famiiias atuais, 70 generos, aproximadamente 620 especies. 

Ordem Anura (do grego an, sem,+ oura, cauda) 

(Salientia): sapos e ras. Cabe^a e tronco fusionados; cauda e escamas ausentes; dois pares de membros; boca grande; puimoes; 6 a 10 vertebras inciuindo o 
urostiio (coccix); cosmopoiitas, predominantemente tropicais; 49 famiiias, 406 generos, aproximadamente 5.970 especies. 
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Figura 25.21 Encefalo de uma ra, em vistas dorsal e ventral. 

A evolu^ao de uma existencia semiterrestre pelos anftbios exigiu uma reorganiza 9 ao das prioridades dos receptores 
sensoriais com vistas ao ambiente terrestre. O sistema de linha lateral (acustico-lateral) senslvel a pressao, caracterlstico dos 
peixes, permanece somente nas larvas aquaticas dos anftbios, bem como em algumas especies de habito estritamente aquatico. 
Esse sistema nao e eficiente no ambiente terrestre, pois foi desenvolvido para detectar objetos atraves de ondas de pressao 
refletidas no meio aquatico. 

O ouvido de um sapo e uma estrutura simples, em compara^ao com os padroes dos amniotas: uma orelha media fechada 
externamente por uma membrana timpanica (timpano) e contendo uma columela (homologa ao estribo dos mamiferos) que 
transmite vibra 96 es para a orelha interna (Figura 25.22). Esta ultima contemumutriculo, a partir do qual emergemtres canais 
semicirculares, e um saculo contendo um diverticulo, ou lagena. A lagena e parcialmente recoberta por uma membrana 
tectorica, cuja estrutura lembra muito a coclea dos mamiferos (ver Capitulo 33). Na maioria das ras, essa estrutura e sensivel 
a sons de baixa Ifequencia que nao excedem 4.000 Hz (ciclos por segundo); nas ras-touro, a Ifequencia de resposta principal 
situa-se na faixa de 100 a 200 Hz, que corresponde a energia do chamado grave de um macho. 
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Figura 25.22 Corte da cabega de urn sapo expondo a estrutura do ouvido. As vibragoes sonoras sao transmitidas 
a partir da membrana timpanica para a orelha interna por intermedio da columela. A tuba auditiva permite o 
equilibrio da pressao entre a cavidade timpanica e a faringe. 

A visao e o sentido especial dominante de muitos anfibios (a maior parte das cecilias cegas sao excegoes). Muitas 
modificagoes sobre o padrao ancestral dos olhos aquaticos ocorrerampara o seuuso no meio aereo. As glandulas lacrimais e 
as palpebras mantem os olhos umidos, livres da poeira e protegidos de lesoes. Como a cornea esta exposta ao ar, ela 
representa uma superficie de refragao importante, assumindo boa parte da fungao do cristalino no direcionamento dos raios 
luminosos e focalizagao da imagem na retina. Como nos peixes, a acomodagao (ajuste do foco para objetos proximos e 
distantes) se da pela movimentagao do cristalino. Quando em descanso, ao contrario da maioria dos peixes, os olhos dos 
anfibios estao ajustados para objetos distantes, e o cristalino e movimentado para frente para focalizar objetos proximos. 

A manuten^o de uma imagem nitida na retina para objetos em aproxima^o ou afastamento requer acomoda^o, urn processo que ocorre de varias formas 
diferentes entre os vertebrados. Os olhos dos peixes osseos e das lampreias, em estado de descanso, sao ajustados para visao proximo; para focalizar objetos 
distantes, o cristalino e deslocado para tras. Nos anfibios, tubaroes e serpentes, o olho em estado de relaxamento esta ajustado para objetos distantes, e o cristalino e 
movimentado para a frente para focalizar objetos proximos. Nas aves, mamiferos e em todos os repteis (exceto as serpentes), o cristalino acomoda-se por meio da 
alteragao de sua curvatura, em vez de movimentar-se no sentido anterior ou posterior. Em repouso, o olho desses animals esta ajustado para a visao a distancia e, 
para focalizar objetos proximos, a curvatura do cristalino e aumentada por compressao (ou, em alguns casos, relaxamento), assumindo uma forma arredondada. 

A retina contem cones e bastonetes, os ultimos sendo responsaveis pela distingao de cores (ver Capltulo 33). A Iris 
contem musculos circulares e radiais bem desenvolvidos, e pode expandir ou contrair sua abertura (a pupila) rapidamente 
para ajustar-se as alteragoes de luminosidade. Apalpebra superior do olho e fixa, mas a inferior dobra-se emuma membrana 
nictitante capaz de mover-se atraves da superficie ocular (Figura 25.23). Os sapos e ras sao geralmente dotados de boa 
visao, 0 que e crucial para animais que dependem de uma fuga rapida para evitarem seus varies predadores, bem como de 
movimentos acurados para capturarempresas que se movem rapidamente. 

Outros receptores sensoriais incluem receptores tateis e quimicos na pele, papilas gustativas na lingua e no palato, alem 
de umepitelio olfatorio bem desenvolvido revestindo a cavidade nasal. 

Reprodufao 

Como os sapos e as ras sao animais ectotermicos, eles se reproduzem, se alimentam e crescem somente durante as estagoes 
quentes. Um dos primeiros instintos apos o periodo de dormencia e a reprodugao. Na primavera, os machos vocalizam de 
forma intensa e ruidosa para atrair as lemeas. Quando seus ovos estao maduros, as lemeas entram na agua e sao agarradas 
pelos machos emumprocesso denominado amplexo (Figura 25.24), emque os ovos sao fertilizados externamente (apos serem 
expelidos pela lemea). Enquanto a lemea libera os ovos, o macho expele esperma sobre eles para fertiliza-los. Apos a 
fertilizagao, as camadas gelatinosas absorvem agua e incham Os ovos sao depositados em grandes massas, que geralmente 



permanecem ancoradas na vegeta 9 ao. 

Um ovo fertilizado (zigoto) inicia seu desenvolvimento quase imediatamente (Figura 25.25). For divisoes celulares 
repetitivas (clivagens), um zigoto se transforma em uma esfera oca de celulas (blastula). A blastula sotfe gastrula 9 ao e 
continua a diferenciar-se ate formar um embriao dotado de um primordio de eauda. Entre 2 e 21 dias, dependendo da 
temperatura, umgirino eelode das membranas gelatinosas protetoras que envolviamo ovo original feeundado. 

No momenta da eclosao, um girino apresenta uma cabe 9 a distinta, tronco e uma eauda comprimida. Sua boca eneontra-se 
na superficie ventral da cabe 9 a e conta com mandibulas queratinizadas para raspar a vegeta 9 ao associada ao substrata duro. 
Posteriormente a boca, encontra-se um disco adesivo para aderir ao substrata. Na sua tfente existem duas depressoes 
profundas, que mais tarde darao origemas narinas. As protuberaneias emambos os lados da cabe 9 a, mais tarde, eonverter-se- 
ao embranquias externas. Ha tres pares de branquias externas, que mais tarde se tornarao branquias internas cobertas por uma 
aba de pele (operculo) em cada lado. Do lado direito, o operculo funde-se totalmente com a parede do corpo; entretanto, do 
lado esquerdo, uma pequena abertura, o espiraculo (do latim spiraculum, orificio de ar), permanece. A agua flui atraves do 
espiraculo depots de entrar na boea e passar pelas branquias internas. Os membros posteriores aparecem primeiro durante a 
metamorfose, enquanto os membros anteriores permanecem temporariamente ocultos por dobras do opereulo. A eauda e 
reabsorvida. O intestino sotfe um sensivel eneurtamento. A boea passa por transforma 96 es ate atingir a estrutura da boea de 
um adulto. Os pulmoes desenvolvem-se, e as branquias sao reabsorvidas (Figura 25.25). As ras-leopardo geralmente 
eompletamsua metamorfose em3 meses, enquanto as ras-touro levam 2 ou3 anos para completar o proeesso. 



Figura 25.23 Olho de anfibio. 


Figura 25.24 Um macho de perereca-verde, Hyla cinerea, agarra uma femea, de tamanho maior, durante a 
estagao reprodutiva em um pantano na Carolina do Sul. O amplexo e mantido ate que a femea libere seus ovos. 
Como a maioria das pererecas, estas podem mudar de cor de forma rapida; aqui, o macho, normalmente verde, 
escureceu durante o amplexo. 
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Figura 25.25 Cicio de vida de uma ra-leopardo, Lithobates pipiens. A clivagem e os diversos estagios 
embrionarios ocorrem dentro dos ovos revestidos por uma camada gelatinosa e organizados em blocos ou 
massas, como ilustrado no lado direito da figura. A clivagem e os estagios embrionarios sao ilustrados 
individualmente e em escala desproporcionalmente grande para enfatizar detaihe estrutural. 

A historia de vida recem-descrita e tipica da maioria dos anuros de zonas temperadas, mas apenas um dos varios padroes 
alternativos exibidos por anuros tropieais. Algumas estrategias reprodutivas notaveis estao ilustradas na Figura 25.26. 
Algumas especies depositam seus ovos em massas de espuma que flutuam na superfieie da agua; outras depositam os ovos em 
folhas pendendo sobre as lagoas e riaehos, nos quais os girinos caem naturalmente ao eclodirem; algumas, ainda, desovam em 
toeas umidas ouna agua acumulada nas cameras de algumas bromelias (plantas epifitas no dossel das florestas tropieais). 

Enquanto a maioria dos anuros abandona os ovos, alguns, como os dendrobatideos tropieais (uma familia que inclui 
especies muito venenosas), cuidam de seus ovos. Quando os girinos eclodem, eles rastejam sobre o dorso dos pais, e sao 
carregados por estes por periodos variaveis de tempo (Figura 25.26C). Os girinos das ras-de-darwin desenvolvem-se em 
pequenas ras na bolsa vocal de seus progenitores (Figura 25.26D), enquanto as ras australianas de incuba^ao gastrica 
desenvolvem-se no estomago de suas maes. Os sapos marsupials carregamseus ovos em desenvolvimento dentro de uma bolsa 
de pele localizada no dorso (Figura 25.26A). Em uma especie do Suriname (Figura 25.26B), o macho e a femea realizam 
loopings durante o acasalamento, de forma que os ovos e o esperma sao acomodados no pequeno espa^o que permanece entre 
0 dorso da femea e o ventre do macho; assim, o macho pressiona os ovos fertilizados contra o dorso da femea, que desenvolve 
uma camada incubadora esponjosa que, fmalmente, se dissolve logo ap6s a eclosao dos juvenis. 

No genero tropical Eleutherodactylus, extremamente diverse, o acasalamento ocorre em terra, e pequenas ras 
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completamente formadas eclodem dos ovos; o estagio larval aquatico e eliminado, libertando essas ras de uma associa^ao 
obrigatoria com lagoas ou riachos. Uma especie porto-riquenha E. jasperi desenvolveu uma fertiliza^ao interna e da a luz a 
sua prole. 

Nos anuros, a migra 9 ao esta eorrelaeionada eomos habitos reprodutivos. Os machos geralmente retornama uma lagoa ou 
a um riacho emummomento anterior a chegada das femeas, que eles atraempor meio de sua vocaliza 9 ao (eanto). Algumas 
salamandras tambem tern um forte instinto ligado a sua area de origem; voltando a eada ano para se reproduzirem na mesma 
lagoa, guiadas por sinais olfatorios. O estlmulo inieial para a migra 9 ao e, emmuitos casos, atribulvel a um eiclo sazonal das 
gonadas combinado a altera 96 es hormonais que aumentam a sensibilidade as mudan 9 as de temperatura e umidade. 
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Figura 25.26 Estrategias reprodutivas incomuns de algumas especies de anuros. A. As femeas de ra-marsupial 
da America do Sul, Flectonotus pygmeaus, carrega as larvas em desenvolvimento em uma bolsa dorsal. B. 
Femea de uma especie do Suriname (P/pa sp., familia Pipidae), que carrega os ovos imersos no tecido 
esponjoso especializado que desenvolve em seu dorso; os juvenis emergem e se afastam nadando, quando 
termina o desenvolvimento. C. Dendrobatideo macho da especie Phillobates bicolor carrega girinos aderidos ao 
seu dorso. D. Girinos de Rhinoderma darwinii desenvolvem-se dentro do saco vocal do macho; quando estao 
completamente metamorfoseados, as pequenas ras jovens rastejam para fora da boca do pai, que se abre, 
permitindo que eles saiam. 

I Resumo _ 

Os anlibios sao vertebrados ectotermicos primitivamente quadnipedes, compete glandular e respirampor pulmoes, branquias 
e/oupela pele. Eles representam um dos dois ramos prineipais da filogenia dos tetrapodes, o segundo sendo eomposto pelos 
amniotas. Os anlibios modernos eompreendem tres linhagens evolutivas prineipais. As eecilias (ordem Gymnophiona) 
representam um pequeno grupo de formas alongadas e desprovidas de patas. As salamandras (ordem Urodela) sao anftbios 




que preservam a cauda, muitos mantendo tambem o padrao corporal generalizado de quatro apendices locomotores de seus 
ancestrais da Era Paleozoica. Os sapos e ras (ordem Anura) compoem o maior grupo de anftbios atuais, e os adultos sao 
especializados para ummodo de loeomo 9 ao aos saltos. 

Amaioria dos anfibios temumeiclo de vida composto por duas fases distintas, iniciando-se comuma larva aquatiea que, 
mais tarde, sofre metamorfose para dar origem aos adultos terrestres, que por sua vez retornam a agua para depositar seus 
ovos. Algumas ras, salamandras e eecllias apresentam desenvolvimento direto, suprimindo o estagio larval; algumas eecllias 
desenvolveram um modo de reprodu^ao por viviparidade. As salamandras sao os unicos anftbios atuais que ineluem especies 
perenibranquiadas, que retem uma morfologia larval permanente durante toda a vida, eliminando eompletamente a fase 
terrestre. A condi^ao perenibranquiada e obrigatoria em algumas espeeies, mas outras se metamorfoseiam em uma forma 
terrestre se a agua da lagoa onde vivemvier a evaporar por completo. 

Embora os a nf ibios tenham desenvolvido adapta 96 es relaeionadas eom a fase larval de seu eiclo de vida, as adapta 96 es 
das formas terrestres adultas sao partieularmente notaveis. Em todos os anfibios, as troeas de gases respiratorios se dao 
atraves de uma pele porosa, sendo na maioria dos easos eomplementada pelos pulmoes. Curiosamente, as salamandras de 
habitos terrestres mais acentuados nao tern pulmoes, enquanto, em algumas formas aquatieas, os pulmoes representam as 
prineipais estruturas respiratorias. A vida na terra tambem exigiu a evolu 9 ao de um esqueleto refor 9 ado e eom adapta 96 es aos 
habitos terrestres, evideneiados na estrutura 9 ao das eostelas, cinturas e membros. As earacteristieas derivadas dos sistemas 
auditivo e visual assoeiadas a regioes especificas do eneefalo dos anfibios facilitam a peroep 9 ao sensorial em terra. 

A despeito de suas adapta 96 es para a vida terrestre, os adultos e os ovos de todos os anfibios neeessitam de ambientes 
Ifeseos e umidos, easo nao disponhamde lagoas nemriaehos propriamente ditos. Os ovos e a pele dos adultos nao dispoemde 
prote 96 es efetivas contra condi 96 es climaticas extremas (Ifio, calor ou estiagens), restringindo muito a diversifica 9 ao 
adaptativa dos anfibios a ambientes de temperatura moderada e eom agua em abundaneia. 

J Questoes de revisao _ 

1. Como as diferen 9 as earacteristieas entre os ambientes aquatico e terrestre influeneiaram na evolu 9 ao inicial dos 
tetrapodes? 

2. Desereva os diferentes modos de respira 9 ao dos anfibios. Que paradoxo as salamandras da famllia Amphiumidae e os 
pletodontideos terrestres apresentam eom rela 9 ao a assooia 9 ao dos pulmoes a vida terrestre? 

3. A evolu 9 ao do membro tetrapode foi um dos eventos mais importantes na historia dos vertebrados. Desereva a suposta 
sequeneia de sua evolu 9 ao. 

4. Compare os padroes gerais do eiclo de vida das salamandras eom os das ras. Qual desses grupos tern a maior variedade 
de mudan 9 as evolutivas de um padrao aneestral representado por umeielo de vida bifasieo? 

5. De 0 signifieado literal do nome Gymnophiona. Que animals se ineluem nessa ordem de anfibios, qual a sua apareneia e 
onde eles vivem? 

6 . Quais sao os signifieados literals dos nomes Urodela e Anura? Quais as prineipais caraeteristicas que distinguem os 
membros dessas duas ordens? 

7. Desereva o eomportamento reprodutivo de uma salamandra tipiea de florestas. 

8 . Como a pedomorfose foi importante para a diversifioa 9 ao evolutiva das salamandras? 

9. Desereva o tegumento de uma ra. Como sao produzidas as varias eores desses animals? 

10. Desereva a eireula 9 ao dos anfibios. 

11. Explique como o teleneefalo, o meseneefalo, o rombeneefalo e suas estruturas sensoriais assoeiadas se desenvolveram 
para atender as demandas sensoriais para a vida dos anfibios em terra. 

12. Desereva brevemente o eomportamento reprodutivo das ras. De que formas importantes as ras-leopardos {Lithobates 
pipiens) e as salamandras-pigmeus {Desmognathus wrighti) diferem em sua reprodu 9 ao? 

Para aprofundar seu raciocinio. No eontexto de “eseala natural” do seculo 19, os a nf ibios atuais eram eonsiderados 
remanescentes de vertebrados terrestres areaieos amplamente suplantados por formas “superiores”, como as aves e os 
mamiferos. Nao obstante, especies de anfibios sao Ifequentemente mais abundantes e apresentam maior longevidade 
evolutiva do que especies desses grupos. De que formas os anfibios estao adaptados para atingir essa longevidade 



evolutiva? 

^ Referencias selecionadas_ 

Clack, J. A. 2002. Gaining ground; the origin and evolution of tetrapods. Bloomington, Indiana, Indiana University Press. Um 
relato confidvel das evidencias paleontologicas a respeito da origem dos tetrdpodes. 

Conant, R., and J. T. Collins. 1998. Afield guide to reptiles and amphibians: eastern and central North America. The Peterson 
field guide series. Boston, Houghton Mifflin Company. Versdo atualizada de um guia de campo popular; ilustragoes 
coloridas e mapas de distribuigdo para todas as especies. 

Daesehler, E. B., N. H. Shubin, and F. A. Jenkins, Jr. 2006. A Devonian tetrapod-like fish and the evolution of the tetrapod 
body plan. Nature 440:757-763. Descreve Tiktaalik, um fossil intermedidrio entre os peixes de nadadeira lobada e 
tetrdpodes. 

Duellman, W. E., and L. R. Trueb. 1994. Biology of amphibians. Baltimore, Johns Hopkins University Press. Importante e 
abrangente livro de referencias com informagdes sobre os anfibios, amplamente ilustrado e referenciado. 

Exbrayat, J. M. (ed.). 2006. Reproduetive biology and phylogeny of Gymnophiona (eaecilians). Enfield, New Hampshire, 
Seienee Publishers, Ine. Aborda de maneira confidvel a biologia das cecilias. 

Frost, D. R., T. Grant, J. Faivovieh, R. H. Bain, A. Haas, C. F. B. Haddad, R. O. De Sa, A. Charming, M. Wilkinson, S. C. 
Donnellan, C. J. Raxworthy, J. A. Campbell, B. L. Blotto, P. Moler, R. C. Drewes, R. A. Nussbaum, J. D. Lyneh, D. M. 
Green, and W. C. Wheeler. 2006. The amphibian tree of life. Bull. Am. Mus. Nat. Hist. 297:1-370. Uma filogenia para 
os anfibios existentes derivada de uma grande compilagdo de caracteres morfologicos e moleculares. 

Halliday, T. R., and K. Adler (eds.). 2002. Firefly encyelopedia of reptiles and amphibians. Toronto, Canada, Firefly Books. 
Excelente e confidvel trabalho de referenda com ilustragdes de alta qualidade. 

Heatwole, H., ed. 1995-2012. Amphibian biology. Baulkham Hills, Australia. Surrey Beatty and Sons. Os primeiros 10 
volumes de uma serie permanente que abrange a biologia dos anfibios de maneira bastante detalhada. 

Jamieson, B. G. M. (ed.). 2003. Reproductive biology and phylogeny of Anura. Enfield, New Hampshire, Seienee Publishers, 
Ine. Abrange de forma detalhada a biologia reprodutiva e a diversificagdo evolutiva inicial de rds e sapos. 

Fannoo, M. (ed.). 2005. Amphibian deelines; the conservation status of United States species. Berkeley, California, University 
of California Press. Uma pesquisa sobre a situagdo da discussdo sobre os anfibios americanos. 

Fewis, S. 1989. Cane toads: an unnatural history. New York, Dolphin/Doubleday. Tendo como base um filme pedagogico e 
divertido com o mesmo titulo, esse livro descreve a introdugdo dos sapos-cururus em Queensland, Austrdlia, e as 
consequencias inesperadas da explosdo de sua populagdo nesse local. “Se Monty Python se juntasse com o National 
Geographic, o resultado seria Cane Toads.” 

Petranka, J. W. 1998. Salamanders of the United States and Canada. Washington, DC, Smithsonian Institution Press. Aborda de 
maneira completa a historia de vida e ecologia das salamandras americanas e canadenses. 

Pough, F. H., R. M. Andrews, J. E. Cadle, M. F. Crump, A. H. Savitsky, and K. D. Wells. 2004. Herpetology, ed. 3. Upper 
Saddle River, New Jersey, Prentiee-Hall. Um livro diddtico geral e atual sobre herpetologia. 

Savage, J. M. 2002. The amphibians and reptiles of Costa Riea. Chicago, University of Chicago Press. A Costa Rica abriga 
uma diversidade de especies de anuros, cecilias e salamandras. Cursos oferecidos pela Organizagao para Estudos 
Tropicais proporcionam aos academicos uma oportunidade de estudar esta fauna de anfibios. 

Sever, D. M. (ed.). 2003. Reproductive biology and phylogeny of Urodela (Amphibia). Enfield, New Hampshire, Seienee 
Publishers, Ine. Uma revisdo detalhada da biologia reprodutiva e das relagoes evolutivas entre as salamandras. 

Stebbins, R. C., and N. W. Cohen. 1995. A natural history of amphibians. Prineeton, New Jersey, Prineeton University Press. 
Tratamento global da biologia dos anfibios, enfatizando adaptagdes fisiologicas, ecologia, reprodugdo, 
comportamento e um capitulo de conclusdo sobre o declinio dos anfibios. 

Vitt, F.J., and J. P. Caldwell. 2008. Herpetology; an introduetion to the biology of amphibians and reptiles, ed. 3. San Diego, 
Academie Press. Um livro diddtico geral e atual sobre herpetologia. 



A P ^ L O 




A Origem dos Amniota e os Repteis Nao Aves* 


Eclosao de urn dragao-de-komodo {Varanus komodoensis). 


• FILO CHORDATA 


° Classe Reptilia 



Envolvendo o liquido 

Os anfibios, com membros bem desenvolvidos, sistemas respiratorio e sensorial reprojetados e modifica 96 es do esqueleto 
p 6 s-craniano para sustentar o corpo no ar, realizaram uma conquista notavel da vida em terra. Entretanto, sens ovos semcasea, 
sua pele delgada e umida e suas larvas geralmente branquiadas mantiveram sen desenvolvimento perigosamente ligado a agua. 


















































































Um ancestral de um clado contendo os repteis nao voadores, as aves e os mamlferos, desenvolveu um ovo mais bem adaptado 
as condi 96 es secas terrestres. Esse ovo eom easca, talvez mais do que qualquer outra adapta 9 ao, libertou os primeiros repteis 
do ambiente aqnatieo ao eliminar a dependeneia do proeesso do desenvolvimento na agua ou de ambientes umidos. Na 
realidade, o estagio de “habitante de po 9 a” nao foi eliminado, mas encapsulado dentro de uma serie de membranas 
extraembrionarias, que proporcionaram um suporte completo ao desenvolvimento do embriao. Uma membrana, o amnio, 
envolve uma cavidade de liquido, a “po 9 a”, que protege o embriao em desenvolvimento. Um outro saco membranoso, o 
alantoide, serve tanto eomo uma superfieie respiratoria quanto eomo uma eamara para armazenar os residuos nitrogenados. 
Envolvendo essas duas membranas, existe uma tereeira, o eorion, atraves da qual o oxigenio e o dioxido de earbono passam 
livremente. Finalmente, envolvendo e protegendo tudo isso, ha uma casea porosa. 

Com os ultimos la 90 S a reprodu 9 ao aquatiea rompidos, a eonquista da terra pelos vertebrados fieou assegurada. Os 
tetrapodes paleozoicos que desenvolveram esse padrao reprodutivo eram aneestrais de um arranjo monofiletico unico 
denominado Amniota, nomeado em alusao a mais interna das tres membranas embrionarias, o amnio. Antes do fim da Era 
Paleozoica, os amniotas ja tinham divergido nas multiplas linhagens que deram origem a todos os repteis nao voadores, as 
aves e aos mamiferos. 

y^elasse parafiletiea Reptilia (E. repto, rastejar) (ver adiante) inelui quase 9.500 especies (aproximadamente 320 especies 
nativas dos EUA e do Canada) oeupando uma grande variedade de habitats aquaticos e terrestres, em muitos dos quais sao 
diversas e abundantes. Nao obstante, talvez os repteis sejam mais bem lembrados pelo que eles ja foramuma vez e nao pelo 
que sao agora. A Era dos Repteis na Era Mesozoica, que duroumais de 165 milhoes de anos, viu a diversifiea 9 ao de linhagens 
reptilianas emuma impressionante variedade de formas aquatieas e terrestres. Entre essas, estavamos dinossauros herbivoros 
e carnivoros, muitos de estatura imensa e apareneia inerivel, que dominaram a vida animal terrestre. Entao, durante uma 
extin 9 ao maei 9 a no fim da Era Mesozoiea, muitas linhagens reptilianas se extinguiram. Entre as que sobreviveram aquela 
extin 9 ao estao os repteis atuais. Uma dessas linhagens inelui duas espeeies de tuataras (Sphenodon) da Nova Zelandia, os 
unicos sobreviventes de umgrupo eujos demais representantes desapareeeram ha 100 milhoes de anos. Os sens parentes vivos 
mais prdximos, os lagartos e as serpentes, diversifiearam-se muito ap 6 s a Era Mesozoica. A morfologia, a fisiologia e o 
comportamento de alguns repteis atuais, espeeialmente dos lagartos, sao provavelmente mais semelhantes aos dos primeiros 
amniotas do que qualquer outro grupo de vertebrados. Na prdxima se 9 ao, discutiremos a origem dos amniotas, sua 
diversifioa 9 ao em varies grupos e adapta 96 es a uma vida terrestre totalmente independente da agua. 

ORIGEM E EVOLUgAO INICIAL DOS AMNIOTAS 

Como meneionado no prdlogo deste eapitulo, os amniotas constituem um grupo monofiletieo que surgiu e se diversificou na 
Era Paleozoiea superior. A maioria dos zodlogos eoneorda que os amniotas sao mais aparentados aos antraeossauros, um 
grupo de anamniotas (vertebrados desprovidos de amnio) do periodo Carbonifero inferior. Os antraeossauros eram mais bem 
adaptados a vida terrestre do que a grande maioria dos demais anamniotas, e por vezes ehegaram a ser corrfiindidos com os 
repteis primitivos. E provavel que sua dieta fosse prineipalmente eonstituida de insetos, que tiveram grande diversifiea 9 ao 
durante o Carbonifero. O grupo Diadectes e o candidate mais provavel a grupo-irmao dos amniotas; curiosamente, esses 
animais podemter sido os unieos tetrapodes anamniotas herbivoros que ja existiram. Os primeiros amniotas erampequenos e 
semelhantes a lagartos, mas, no Permiano inferior, diversificaram-se em formas numerosas, diversas em morfologia, biologia 
alimentar e no uso do habitat (Figura 26.1). 

A diversifica 9 ao inieial dos amniotas resultou em tres padroes de aberturas (fenestras) na regiao temporal do cranio. Os 
cranios anapsidos (Gr. an, sem, + apsis, arco) nao tern aberturas na regiao temporal, atras da orbita (abertura no cranio para o 
olho); assim, a regiao temporal do eranio e eompletamente recoberta por ossos dermicos (Figura 26.2). Essa morfologia 
eraniana estava presente nos primeiros amniotas. Ela tambem ocorre em um grupo atual, as tartarugas, embora a condi 9 ao 
anapsida nas tartarugas provavelmente tenha evoluido de forma seeundaria a partir de aneestrais dotados de fenestras 
temporais. Dois outros elados de amniotas, Diapsida e Synapsida, representam deriva 96 es evolutivas independentes da 
oondi 9 ao aneestral anapsida. 

O eranio diapsido (Gr. di, duplo, + apsis, areo) tern duas aberturas temporais: um par localizado na regiao lateral 
irrferior, e um segundo par loealizado sobre o par irrferior, no teto do cranio e separado do primeiro par por um arco 6 sseo 


(Figura 26.2). Os cranios diapsidos caracterizam as aves e todos os amniotas tradicionalmente conhecidos como “repteis”, a 
exce 9 ao das tartarugas (ver Figura 26.1). Em muitos diapsidos atuais (lagartos, serpentes e aves), um ou ambos os arcos 
6 sseos e suas respectivas aberturas se perderam, talvez para favorecer a cinese craniana (ver Figura 26.13). Os primeiros 
diapsidos deram origem a quatro elados morfologieamente distintos. Os lepidossauros incluem os lagartos, as serpentes e os 
tuataras. Os arcossauros incluem os dinossauros, pterossauros, alem das aves e crocodilianos. Discutimos a origem e a 
evolu 9 ao inicial das aves no Capitulo 27. Umterceiro e menor clado, representado pelos sauropterigios, inclui varios grupos 
aquaticos extintos, cujos representantes mais famosos sao os grandes plesiossauros, dotados de pesco 90 S longos (Figura 26.1). 
Os ictiossauros, representados por formas aquaticas fdsseis semelhantes a golfinhos (Figura 26.1), formamum quarto clado de 
diapsidos. O posicionamento do quinto clado, as tartarugas, e controverso, embora tratemos esses animals como membros 
altamente modificados do clado Diapsida. A morfologia das tartarugas e um complexo de caracteristicas ancestrais e 
derivadas que solfeu muito poucas altera 96 es desde que esses animals surgiram no registro fdssil no periodo Triassico, ha 
cerca de 220 milhoes de anos. Todas as tartarugas, inclusive as primeiras formas fdsseis, nao tinham fenestras temporals e tern 
sido consideradas as unicas descendentes dos Parareptilia, um grupo primitivo de anapsidos. Entretanto, outras evidencias 
morfoldgicas e moleculares publicadas ao longo dos ultimos 20 anos posicionam as tartarugas dentro do clado dos diapsidos, 
sugerindo que os dois pares de fenestras temporals caracteristicos desse grupo teriam sido perdidos precocemente na 
evolu 9 ao das tartarugas. As rela 96 es das tartarugas com os demais diapsidos sao obscuras; a morfologia do tegumento e do 
esqueleto apendicular sugere afinidades com os lepidossauros, mas evidencias geneticas apontam para um relacionamento 
mais prdximo com os arcossauros. 

Aterceira condi 9 ao de fenestra 9 ao craniana e a sinapsida (Gr. junto, + apsis, arco), caracterizada por umunico par 
de aberturas temporals localizadas na regiao laterodorsal do cranio e margeada por um arco 6 sseo (Eigura 26.2). Essa 
conforma 9 ao ocorre em um clado que inclui os mamiferos e seus parentes fdsseis, os terapsidos e os pelicossauros (Figura 
26.1). Os sinapsidos foram o primeiro grupo de amniotas a passar por uma extensa diversifica 9 ao adaptativa e foram os 
grandes amniotas dominantes na Era Paleozoica superior. Aevolu 9 ao dos mamiferos e discutida no Capitulo 28. 

Qual teria sido o significado funcional das aberturas temporals para os primeiros amniotas? Nas formas atuais, essas 
aberturas sao ocupadas por grandes musculos que elevam (fecham) a mandibula. As modifica 96 es na musculatura mandibular 
poderiam refletir uma mudan 9 a na modalidade de alimenta 9 ao por suc 9 ao, presente em vertebrados aquaticos, para a 
alimenta 9 ao em meio terrestre, que requer musculos mais poderosos, capazes de exercer maior pressao estatica empregada em 
determinadas fun 96 es mecanicas, como cortar materia vegetal com os dentes anteriores ou macerar o alimento com os dentes 
posteriores. Os amniotas apresentam uma varia 9 ao muito maior em sua biologia alimentar do que os anamniotas, e a 
herbivoria e comum em muitas de suas linhagens. Embora nao se saiba ao certo o significado funcional da evolu 9 ao das 
aberturas temporals dos amniotas, esta claro que a expansao da musculatura adutora das mandibulas representou um evento 
importante. Mesmo entre as tartarugas, que nao tern fenestras temporals, proje 96 es e reentrancias na regiao temporal do cranio 
fornecem espa 90 para acomoda 9 ao de musculos adutores. 
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=igura 26.1 Evolugao dos amniotas. Os primeiros amniotas desenvolveram urn ovo amniotico, uma novidade 
evolutiva que permitiu aos amniotas explorar habitats mais secos. Os amniotas atuais, quo incluem os repteis, as 






























aves e os mamiferos, evoluiram de uma linhagem de formas de pequeno port© e semelhantes a lagartos, quo 
conservavam urn padrao craniano anapsido similar ao dos primeiros tetrapodes anamniotas. Uma linhagem que 
descendeu dos primeiros amniotas tinha urn padrao craniano sinapsido e deu origem aos mamiferos modernos. 
As aves, os escamados e os crocodilianos tinham urn padrao craniano diapsido. As tartarugas tinham urn cranio 
anapsido, embora nesse caso essa conformagao tenha evoluido independentemente. 



Mamiferos 


Machos com hemipenis. 
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Betaqueratina na epiderme. 
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Cranio diapsido 


— Membranas extraembriondrias - amnio, 
corion e alantoide; pulmoes ventilados por 
pressao negativa, via musculatura intercostal 

Figura 26.2 Cladograma dos Amniota atuais mostrando os grupos monofileticos. Os cranios representam a 
condigao ancestral dos tres grupos. Os cranios dos diapsidos e sinapsidos atuais sao frequentemente muito 
modificados pela perda ou fusao de ossos cranianos, que obscurece a condigao ancestral. O cranio 
representativo dos anapsidos e o de Nyctiphruetus do periodo Permiano Superior; para os diapsidos, de 
Youngina, do Permiano Superior; para os sinapsidos, de Aerosaurus, urn pelicossauro do periodo Permiano 
Inferior. As relagoes entre as tartarugas e os demais repteis sao controversas: alguns pesquisadores as 
consideram arcossauros; outros as consideram lepidossauros ou o taxon-irmao vivo de todos os outros amniotas. 


Adaptagoes dos amniotas 

Os caracteres derivados dos amniotas incluem um ovo amniotico, ventilagao atraves de eontragoes da museulatura intereostal, 
pele resistente a dessecagao, alem de caraeteristicas esqueleticas da cabega, eintura escapular e do tornozelo. Essas e outras 
caraeteristioas morfologieas e fisiologicas permitiram que os amniotas fossem mats energicos e tivessem maior sueesso ao 
explorar habitats terrestres secos do que os anamniotas (espeeialmente os anftbios modernos). 

Ovo amniotico. Todos os amniotas caraeterizam-se por ovos dotados de quatro membranas extraembrionarias, o amnio, o 
alantoide, o corion e o saco vitelino (Figura 26.3). O amnio envolve o embriao emfluido, proporcionando ummeio aquoso 
para seu erescimento. As excretas metabdlieas sao armazenadas emuma estrutura saeuliforme representada pelo alantoide. O 
c6rion envolve todos os elementos que compoemo ovo e, assimcomo o alantoide, e altamente vaseularizado. Por isso, tanto o 
c6rion quanto o alantoide compreendem eficientes superficies respiratdrias para eliminagao do didxido de carbono e absorgao 





































de oxigenio. A maioria dos ovos amnioticos tern uma casca mineralizada, mas frequentemente flexivel, embora muitos 
lagartos, seipentes e a grande maioria dos mamiferos nao depositem ovos com casca. A casca forma um suporte mecanico 
importante e, especialmente para as aves, uma barreira semipermeavel que permite a passagem de gases, mas limita a perda 
de agua. Como os ovos dos anamniotas, ovos amnioticos temumsaco vitelino para armazenamento de nutrientes (ver Capitulo 
8 ), mas essa estrutura tende a ser mais desenvolvida nos amniotas. Nos mamiferos marsupiais e placentarios, o saco vitelino 
nao armazena vitelo, mas pode formar uma placenta temporaria ou persistente para transferencia de nutrientes, gases e excretas 
entre a mae e o embriao. Em muitas especies de amniotas, o desenvolvimento do embriao se da no interior do trato 
reprodutivo da femea, fornecendo prote 9 ao ainda maior contra predadores, desidrata 9 ao e potencial para que a mae controle 
as principais necessidades nutricionais e ainda outras fisiologicas do embriao. 

Como 0 ovo amniotico evoluiu? E tentador considerar o ovo amniotico como o ovo terrestre. Entretanto, muitos anftbios 
depositam sens ovos no meio terrestre; por outro lado, muitos ovos amnioticos, como os das tartarugas, devem ser enterrados 
emsolo umido ou depositados emlugares de grande umidade. Mesmo assim, os ovos amnioticos podempermanecer emlocais 
de aridez insuportavel para qualquer especie de anftbio e esta claro que essa inova 9 ao evolutiva representou um fator 
fundamental para o sucesso dos tetrapodes no ambiente terrestre. E possivel que a maior vantagem seletiva do ovo amniotico 
seja que ele permitiu o desenvolvimento de embrioes maiores e de crescimento mais rapido. O suporte dos ovos dos 
anamniotas e fornecido por uma camada gelatinosa espessa. Essa camada nao e adequada a sustenta 9 ao de ovos grandes, e 
limita a difusao do oxigenio para dentro do ovo. Uma hipotese sugere que o primeiro passo na evolu 9 ao do ovo amniotico 
consistiu na substitui 9 ao do revestimento gelatinoso pela casca, que forneceu melhor suporte e maior eficiencia de difusao do 
oxigenio. Adicionalmente, o calcio da casca pode ser absorvido pelo embriao em desenvolvimento, abastecendo-o de um 
elemento fundamental para a forma 9 ao do esqueleto. Essa hipotese e sustentada por estudos de fisiologia que demonstram que 
os embrioes das especies com os menores ovos amnioticos conhecidos exibem taxas metabolicas cerca de 3 vezes superiores 
as de embrioes de anamniotas com ovos de tamanho semelhante. 

Todos os amniotas tern fecunda 9 ao interna e suas larvas sao desprovidas de branquias. Uma vez que a casca constitui uma 
barreira ftsica que impede a fertiliza 9 ao pelos espermatozoides, a presen 9 a do ovo amniotico depende da fecunda 9 ao interna 
em um momento anterior a forma 9 ao da casca. Entre os amniotas, a fecunda 9 ao interna se da com o auxilio de um orgao 
copulador. Exce 96 es a essa regra sao os tuataras e a maioria das aves, em que a transferencia de esperma do macho para a 
femea se faz por contato cloacal. O orgao copulatorio mais comum entre os amniotas e o penis, derivado da parede cloacal, 
que parece ser tambemmais uma das inova 96 es dos amniotas. 



FIgura 26.3 Ovo amniotico. O embriao se desenvolve internamente ao amnio, enquanto o liquido amniotico o 
amortece e protege. O alimento provem do vitelo contido no saco vitelino, enquanto os residuos metabolicos sao 
armazenados no alantoide. Ao longo do desenvolvimento, o alantoide funde-se ao corion, uma membrana que 
reveste a superficie interna da casca; ambas as membranas sao supridas de vasos sanguineos que auxiliam nas 















trocas gasosas respiratorias atraves da casca porosa. Por constituir urn sistema fechado e autossuficiente, esse 
tipo de ovo e tambem frequentemente chamado de ovo “cledoico” (Gr. kleidoun, fechar). 

Pele mais grossa e impermeavel. Os anfibios precisam manter sua pele delgada constantemente umedecida para permitir 
trocas gasosas eficientes. Entretanto, essa pele os torna vulneraveis a desidrata^ao e a traumas flsieos. Nos amniotas, nota-se 
uma mudan 9 a radical na morfologia da pele, que abandona a fun^ao respiratoria. Embora a pele tenha estrutura extremamente 
variavel entre os amniotas atuais e os tetrapodes anamniotas, a pele dos primeiros tende a ser muito mais espessa, 
queratinizada e menos permeavel a agua. Uma grande variedade de estruturas compostas de queratina, como escamas (Figura 
26.4), pelos, penas e garras, projeta-se da pele dos amniotas. A queratina protege a pele de traumas flsieos; a perda de agua 
atraves da pele e limitada pela presen^a de lipidios hidrofllicos. Uma caracteristiea unica no dado Reptilia (aves e repteis 
nao voadores) consiste em uma epiderme dotada de uma forma dura de queratina denominada betaqueratina. As escamas 
caracteristicas dos repteis, formadas principalmente por betaqueratina, ofereeem prote 9 ao eontra o desgaste em ambientes 
terrestres. Essas eseamas epidermicas nao sao homdlogas as escamas dos peixes, que sao estruturas dermicas, 
predominantemente 6sseas (ver Figura 29.2). 

Nos croeodilianos, as escamas permanecem durante toda a vida, crescendo gradualmente para compensar o desgaste. Em 
lagartos e serpentes, uma nova camada de epiderme queratinizada se forma abaixo da camada antiga, que e entao deseartada 
periodicamente. As tartarugas adicionam novas camadas de queratina sob as camadas antigas dos escudos placoides, que sao 
escamas modificadas. Os croeodilianos e muitos lagartos (como os sincideos, por exemplo) templacas 6sseas, denominadas 
osteodermos (Figura 26.4), localizadas na derme, subjacentes as escamas queratinizadas. A derme possui cromatdforos 
(Capitulo 29), celulas dotadas de pigmentos que eonferem a muitos lagartos e serpentes suas tonalidades eoloridas. Essa 
camada e utilizada na fabrica 9 ao de artigos de eouro de jaeares e serpentes (espeeialmente bolsas e sapatos caros), muito 
apreeiados no mercado, o que pode ser umproblema para a conserva 9 ao desses animals. 



Figura 26.4 Corte da pele de urn reptil mostrando escamas queratinizadas sobrepostas na epiderme, alem de 
osteodermos osseos na derme. 

A queratina e os compostos de gordura da pele limitam sua capacidade como superfleie de trocas gasosas - assim, 
diferentemente de muitos anflbios, poucos amniotas utilizam a pele como principal 6rgao respiratdrio. As trocas gasosas dos 
amniotas se processam principalmente nos pulmoes, cuja area respiratdria e consideravelmente maior do que aquela dos 
anamniotas. 

Ventila 9 ao pulmonar atraves de contra 96 es da musculatura intercostal. Os pulmoes dos amniotas sao muito mais 
desenvolvidos do que os dos anflbios; comparativamente, os pulmoes dos amniotas tern superfleie de absor 9 ao muito maior 
(ver Figura 31.21) e sao ventilados por um mecanismo diferente. Essas mudan 9 as refletem a alta demanda metabdlica dos 
amniotas, alem da baixissima permeabilidade de sua pele para servir como superfleie de trocas gasosas. 

Os anflbios, assim como os peixes que realizam respira 9 ao aerea, inflam sens pulmoes empurrando o ar para dentro 
destes a partir das cavidades oral e da faringe (ver Figura 31.22). Em contraste com esse sistema, os amniotas puxam o ar 
para dentro dos pulmoes (aspira 9 ao) atraves da expansao da caixa toracica utilizando a musculatura intercostal (associada as 
costelas) ou deslocando o flgado (utilizando para isso outros complexos musculares) no sentido posterior. E provavel que essa 
transi 9 ao de um padrao de ventila 9 ao por pressao positiva para um padrao de ventila 9 ao por pressao negativa tenha exercido 






alguma i nf luencia na evolu^ao dos apendices dos amniotas. Entre os primeiros tetrapodes, a musculatura intercostal era 
empregada na locomo^ao, prodnzindo ondula^oes laterals do eixo do corpo em uma movimenta9ao sinnsoidal nao muito 
diferente do movimento de nata9ao das enguias (Capltulo 24 ). O aumento e a reorganiza9ao mecanica dos membros permitiram 
0 desenvolvimento de uma locomo9ao mais eficiente entre os amniotas, particularmente considerando as formas de maior 
tamanho corporal, ao passo que a musculatura intercostal passou a atuar principalmente na fun9ao de ventila9ao pulmonar. 
Entretanto, e importante ressaltar que os membros nao representam uma condi9ao indispensavel a locomo9ao terrestre, ja que 
alguns amniotas, como serpentes e cobras-de-duas-cabe9as (anfisbenas), sao formas extremamente bem-sucedidas em terra, 
mesmo sendo totalmente desprovidas de membros! Embora os pulmoes sejam os principals orgaos envolvidos nas trocas 
gasosas para quase todos os amniotas, outras areas do corpo podem ser uteis. Muitas tartarugas aquaticas suplementam a 
respira9ao pulmonar com trocas gasosas realizadas na faringe e na cloaca, e muitas serpentes marinhas realizam trocas 
gasosas atraves da pele. 

Mandibulas mais fortes. As mandibulas da maioria dos peixes sao projetadas para suc9ao e fechamento rapido, mas 
geralmente sao capazes de imprimir pouca for9a estatica apos a captura da presa. A alimenta9ao por suc9ao nao e viavel para 
os vertebrados terrestres, e o esqueleto e os musculos das mandibulas dos primeiros tetrapodes adaptaram-se para segurar a 
presa. Nos amniotas, a expansao da musculatura mandibular, Ifequentemente incrementada pela presen9a das fenestras 
temporals (Capitulo 25 ) ou reentrancias, ofereceu maior vantagem mecanica. Tambem, ao contrario dos peixes, a lingua dos 
tetrapodes e muscular e movel, atuando na movimenta9ao da comida dentro da boca durante a mastiga9ao e o ato de engolir. 
Sistema cardiovascular de alta pressao. Em todos os amniotas, o atrio direito, que recebe sangue desoxigenado proveniente 
dos tecidos corporals, e completamente separado do atrio esquerdo, que recebe sangue oxigenado proveniente dos pulmoes. 
Os mamiferos, aves e crocodilianos tambem tern dois ventriculos totalmente separados (Figura 26 . 5 ); outros repteis exibem 
um unico ventriculo dividido de forma incompleta em varias camaras. Mesmo entre as especies com septos ventriculares 
incompletos, os padroes de fluxo sanguineo dentro do cora9ao limitam a mistura entre o sangue arterial e o sangue venoso; 
portanto, todos os amniotas apresentam circula96es funcionalmente separadas. Essa melhor separa9ao de circuitos resulta em 
maior pressao sanguinea sistemica nos amniotas; tipicamente, peixes e anftbios tern pressao sistemica variando entre 15 e 40 
mmHg, em contraste com a pressao de cerca de 80 mmHg dos varanideos (um grupo de lagartos de grande porte). A pressao 
mais alta representa uma adapta9ao de organismos terrestres ativos, em virtude de suas necessidades metabdlicas mais 
elevadas, alem do fato de que o cora9ao deve sobrepujar a gravidade para bombear o sangue para cima. 

Seria a separa9ao incompleta, que caracteriza o cora9ao da maioria dos repteis, um estagio meramente transicional na 
rota evolutiva que levou ao cora9ao “avan9ado” das aves e mamiferos? Nao; a separa9ao incompleta e adaptativa para esses 
vertebrados, uma vez que permite que o sangue nao passe pelos pulmoes durante atividades em que a respira9ao e 
interrompida (p. ex., mergulho ou estiva9ao). Assim, durante essas atividades, nao ha gasto de energia para bombear o sangue 
atraves das redes de capilares dos pulmoes. 

Excre9ao de compostos nitrogenados com economia hidrica. A maioria dos anftbios elimina sens rejeitos metabdlicos na 
forma de amonia ou ureia. A amonia e tdxica a concentra96es relativamente baixas e deve ser eliminada em uma solu9ao 
diluida. A excre9ao de amonia demanda grandes quantidades de agua, e por isso nao e adaptativa para vertebrados que 
ocvc^Qmhabitats terrestres e secos. Os mamiferos eliminamseus rejeitos nitrogenados na forma de ureia, que se concentra nos 
rins (ver Capitulo 29 ), reduzindo a perda de agua atraves da excre9ao. As aves e os repteis eliminam esses rejeitos 
principalmente na forma de acido urico. Por nao ser significativamente tdxico, o acido urico pode ser concentrado, 
requerendo pouquissima agua para sua excre9ao. As aves e os repteis tern habilidades limitadas para concentrar a urina nos 
rins, de forma que a bexiga urinaria recebe urina diluida. Na bexiga, agua e muitos sais sao reabsorvidos, e a “urina” e 
eliminada como massa semissdlida de acido urico. Em muitos repteis e aves marinhas, os sais sao removidos atraves de 
glandulas de sal localizadas prdximo as narinas, olhos ou lingua, e que secretam um fluido salobro altamente hiperosmdtico 
emrela9ao aos fluidos corporals. 

Cerebro e orgaos sensoriais expandidos. Em todos os amniotas, o cerebro inclui um telencefalo e umcerebelo relativamente 
grandes, embora esse padrao seja mais notavel em aves e mamiferos. O aumento do telencefalo esta correlacionado com a 
integra9ao das informa96es sensoriais e o controle dos musculos durante a locomo9ao. Os repteis e as aves tern visao 


particularmente acurada, processada no lobo optico (Figura 26 . 5 ) e muitas especies exibem colora^ao brilhante e vistosa. O 
olfato nao e muito desenvolvido emmuitos repteis, mas as serpentes e alguns lagartos utilizam um sentido de olfa^ao altamente 
sensivel para detectar presas e parceiros sexuais. Nos lagartos e nas serpentes, o olfato tern tambem o suporte de 6rgaos de 
Jaeobson bem desenvolvidos, que eonsistem em eamaras olfatdrias espeeializadas loealizadas no teto da eavidade oral (ver 
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adiante). Alguns lagartos e algumas serpentes sao eapazes de deteetar radia^ao ultravioleta on infravermelha. 
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Figura 26.5 Estrutura interna de um crocodilo-macho. 


Mudan^as na classifica^ao tradicional dos repteis 

Com a utiliza9ao ereseente da metodologia eladlstiea em Zoologia, e devido a sua enfase na organiza9ao hierarquica de 
grupos monofiletieos (ver Capltulo 10 ), a elassifiea9ao dos amniotas tern solfido modifioa96es bastante relevantes. Como 
definido tradieionalmente, a elasse Reptilia inelui as serpentes, os lagartos, os tuataras, os eroeodilianos e as tartarugas, alem 
de varies grupos extintos, eomo dinossauros, plesiossauros, pterossauros e os assim ehamados “repteis mamaliformes”, mas 
exelui as aves. Todavia, os repteis e as aves (exeluindo os “repteis mamaliformes”) eompartilham varies earaeteres 
derivados, eomo detalhes da morfologia craniana e do tornozelo, alem da presen9a de betaqueratina na pele, que os unem em 
um grupo monofiletieo (Figura 26 . 2 ). Portanto, o eoneeito tradieional assoeiado de “repteis” refere-se a um grupo 
parafUetico, ja que nao inelui todos os deseendentes de seuaneestral eomummais reeente. 

Aves e eroeodilianos sao grupos-irmaos; ambos sao os deseendentes mais reeentes de um aneestral eomum, sendo, 
portanto, mais proximamente relaeionados entre si do que a qualquer outro grupo de repteis atuais. Em outras palavras, as 
aves e os eroeodilianos formam um grupo monofiletieo a parte dos demais repteis e, de aeordo eom as regras da eladistica, 
devem ser taxonomieamente atribuidos a um elado independente dos outros grupos de repteis. De fato, esse elado e 
reeonheeido pelo nome de Arehosauria (Figuras 26.1 e 26 . 2 ), um grupo que tambem inelui os dinossauros e pterossauros 
extintos. Os areossauros, juntamente eom seu grupo-irmao, os lepidossauros (tuataras, lagartos e serpentes), alem das 
tartarugas, formam um grupo monofiletieo, designado pelos eladistas eomo Reptilia. E importante notar que os primeiros 
pelieossauros e terapsidos aneestrais dos mamiferos foram anteriormente referidos por “repteis mamaliformes”. Entretanto, 
eles nao fazemparte do elado Reptilia e nao sao mais ehamados de repteis (ver Capitulo 28 e Figura 28 . 2 ). Aqui n6s usamos 
Reptilia e repteis em um eoneeito eladistieo, para ineluir os grupos atuais de amniotas tradieionalmente ehamados de 
“repteis”, juntamente eom as aves e todos os grupos extintos mais proximamente aparentados a esses do que aos mamiferos. O 
termo “repteis” e utilizado para fazer refereneia ao grupo parafiletieo que inelui as tartarugas, lagartos, serpentes, tuataras e 
eroeodilianos atuais, alem de alguns grupos extintos que ineluem os plesiossauros, ietiossauros, pterossauros e dinossauros. 














Esses repteis representam o tema principal do restante deste capitulo; as aves, que completam o clado Reptilia, serao tratadas 
no Capitulo 27. 

CARACTERISTICAS E HISTORIA NATURAL DAS ORDENS REPTILIANAS 
Ordem Testudines (Chelonia) | Tartarugas 

As tartarugas aparecem no registro fossil no periodo Triassico Superior, ha cerca de 220 milhoes de anos. As primeiras 
tartarugas eram dotadas de dentes, e sua carapa^a era reduzida, mas, no restante de sua morfologia, eram animais muito 
semelhantes as formas atuais. Sem dentes, as mandibulas das tartarugas modemas templacas queratinizadas rigidas formando 
umbico corneo para apreender o alimento (Figura 26.6). As tartarugas sao envolvidas por uma armadura (casco) que consiste 
cm uma carapa^a (Fr. carapace, a partir do espanhol carapacho, cobertura) dorsal e um plastrao (Fr. plastron, escudo 
peitoral) ventral. Esses elementos sao compostos por duas camadas: uma externa, de queratina, e uma interna, 6ssea. A 
camada 6ssea da carapa 9 a forma-se a partir de uma fusao entre as costelas, as vertebras e ossos dermicos (Figura 26.7). Uma 
caracteristica unica das tartarugas entre os tetrapodes consiste no fato de que seus membros e cinturas situam-se em uma 
posi^ao interna as costelas! 



Figura 26.6 Tartaruga-mordedora, Chelydra serpentina, mostrando a ausencia de dentes. Em seu lugar, as 

mandibulas sao recobertas por placas queratinizadas, formando um bico corneo. 

Vertebras fundidas 



Figura 26.7 Esqueleto e casco de uma tartaruga, mostrando a fusao das vertebras e das costelas com a 
carapaga. O pescogo longo e flexivel permite ao animal recolher a cabega para o interior do casco como forma 
de protegao. 

Como evoluiu o casco das tartarugas? A carapaga das tartarugas e parcialmente formada por costelas, que envolvem a 
escapula. Esse padrao destoa de todos os outros amniotas, nos quais a escapula posiciona-se externamente as costelas. 
Estudos ontogeneticos recentes revelaram que as tartarugas seguem o padrao ancestral dos amniotas nos estagios iniciais do 
desenvolvimento das costelas, mas, a partir de determinado momento, o crescimento dessas estruturas e redirecionado 
lateralmente (em vez de ventralmente) na diregao da crista da carapaga (que contoma um disco que precursor da carapaga) 
(Figura 26.8). Adicionalmente, a parede lateral do corpo se dobra para dentro emumponto imediatamente abaixo da crista da 








carapa^a, deslocando a escapula para uma posi^ao subjacente as costelas. Nesse estagio, a carapa^a ainda nao esta totalmente 
formada, apresentando uma conforma^ao semelhante a do fossil Odontochelys, do periodo Triassico, recentemente 
descoberto. Em seguida, um processo de ossifica^ao dermica completa a forma 9 ao da carapa^a da maioria das tartarugas 
modemas. 
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FIgura 26.8 Desenvolvimento do casco das tartarugas. A. Na maioria dos amniotas, o crescimento das costelas 
ocorre no sentido ventral, deixando a escapula para fora das (lateral as) costelas. B. Nas tartarugas, o 
crescimento das costelas se da no sentido lateral, na diregao de uma crista da carapaga (em rosa), envolvendo a 
escapula, que assume uma posigao interna as costelas. C. Na maioria das tartarugas modernas, as costelas 
fundem-se a osteodermos (Figura 26.4), formando uma carapaga ossea solida. 
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Caracteristicas dos repteis nao voadores 

• Dois membros duplicados, geralmente com cinco dedos em cada; membros vestigiais ou ausentes em muitos; ectotermkos 

• Corpo recoberto por escamas epidermicas queratinizadas e, as vezes, placas dermicas osseas; tegumento com poucas glandulas 

• Cranio com um cdndilo occipital (relevo osseo que se conecta a primeira vertebra); mandibula de varios ossos; atlas distinto e eixo normalmente com duas 
vertebras sacrais 

• Dentes polifiodontes (substituidos muitas vezes) ou ausentes (tartarugas); quando presentes, dentes normalmente homodontes (todos semelhantes em 
fungao e forma) com um linico ponto; moela nos crocodilianos 

• Cerebro moderadamente bem desenvolvido com cerebelo expandido; 12 pares de nervos craniais 

• Olhos com visao de cores em alguns; serpentes e alguns lagartos com quimiorrecep^o altamente desenvolvida usando epitelios olfatorios e o orgao de 
Jacobson; algumas serpentes com orgaos com fossetas sensiveis ao calor; orelha media com um linico osso 

• Sexos normalmente separados; mas alguns lagartos se reproduzem assexuadamente por partenogenese; fertilizagao interna; o orgao copulatorio pode ser 
um penis, hemipenis ou (raramente) estar ausente; sexo determinado pelos cromossomos ou pelo ambiente 

• Membranasfetais do amnio, corio ealantoide; oviparosou viviparos; ovoscom conchas coriaceas ou calcarias; embrioesdasespeciesviviparasnutridos 
pela placenta ou saco vitelmico (ovoviviparidade); cuidado parental ausente, exceto em crocodilianos; nenhum estagio larval 

• Sistema excretorio dos rins metanefricos e ureteres que se abrem em uma cloaca; o acido lirico e normalmente o principal residue nitrogenado 



















• Pulmoes preenchidos por aspira^o (ventilagao negativa); sem branquias; algumas trocas de gas complementadas com cloaca, faringe ou pele 

• Coragao com urn seio venoso, dois atrios e urn ventrfculo dividido de forma incompleta em tres camaras; cora^o crocodiliano com urn seio venoso, dois atrios e 

doisventrfculos;drcuitospulmonaresistemkoseparados de forma incompleta; celulasvermelhasdosanguenucleadas 


Os termos "tartaruga", "jabuti" e "cagado" sao aplicados de forma variavel a diferentes membros da ordem Testudines. Entretanto, e correto chamar a todos os seus 
representantes simplesmente de tartarugas. 0 termo "jabuti" e frequentemente aplicado as tartarugas terrestres, especialmente as de grande porte. Muitas 
especies de agua doce sao conhecidas como "cagados", enquanto o termo "tartaruga" e frequentemente aplicado a especies marinhas e tambem a alguns 
representantes tfpicos de agua doce. 

Como suas costelas sao fundidas a estrxitura da carapa^a, uma tartaruga nao pode expandir a caixa toracica para respirar, 
como fazem os outros amniotas. Altemativamente, as tartarugas empregam determinados musculos abdominais e peitorais 
como um “diafragma”. O ar e puxado para dentro dos pulmoes atraves da contra 9 ao da musculatura apendicular lateral, que 
resulta no aumento da cavidade do corpo. A expira 9 ao tambem e um processo ativo que se faz pela retra 9 ao da eintura 
escapular para dentro do casco, comprimindo as vlsceras e expulsando o ar dos pulmoes. A respira 9 ao e vislvel pelo 
movimento de foie das dobras de pele loealizadas entre os membros e o casco. A movimenta 9 ao dos membros durante a 
loeomo 9 ao tambem auxilia na ventila 9 ao pulmonar. Muitas tartarugas aquaticas podem obter oxigenio pelo bombeamento de 
agua para dentro e para fora da cavidade da boea e da eloaca, regioes densamente vascularizadas; quando estao inativas, essa 
atividade permite que elas permane 9 am submersas por longos perlodos. 

Embora o eerebro das tartarugas seja pequeno, nunca ultrapassando 1% do peso do eorpo, o telencefalo desses animals e 
maior do que o dos anfibios; uma tartaruga e capaz de aprender a sair de um labirinto quase tao rapidamente quanto um 
camundongo. As tartarugas tern uma orelha media e uma orelha interna, mas a sensibilidade aos sons e ineipiente. Nao 
surpreende, portanto, que as tartarugas sejam mudas, embora muitos jabutis emitam grunhidos ou sons guturais durante o 
acasalamento (Figura 26.9). Umbomolfato e a visao agu 9 ada compercep 9 ao de eores sao sentidos que compensama audi 9 ao 
deficiente. 

As tartarugas sao oviparas e a feounda 9 ao e interna, empregando um penis como 6rgao de edpula. Todas as tartarugas, 
inelusive as marinhas, enterramseus ovos no solo. Elas frequentemente demonstram um cuidado consideravel na eonstru 9 ao de 
seus ninhos, mas, uma vez depositados e recobertos com substrata, a femea abandona os ovos. Uma caracteristica interessante 
da reprodu 9 ao das tartarugas e que, como nos crocodilianos e alguns lagartos, a temperatura do ninho determina o sexo dos 
filhotes. Nas tartarugas, baixas temperaturas durante a ineuba 9 ao produzem machos, enquanto temperaturas altas geramfemeas 
(Figura 26.10). Os repteis em que o sexo e determinado pela temperatura sao desprovidos de cromossomos sexuais (Capitulo 
V). 

As tartarugas marinhas, euja sustenta 9 ao da massa corporal se faz pelo prdprio meio aquatico, podem atingir tamanhos 
enormes. As tartarugas-de-couro sao as maiores tartarugas atuais, chegando a comprimentos de 2 m e pesando ate 725 kg. As 
tartarugas-verdes (Figura 26.11), assim chamadas devido a colora 9 ao esverdeada da gordura de seu corpo, podem ultrapassar 
360 kg; embora a maioria dos individuos dessa espeeie economicamente valiosa e fortemente explorada raramente viva o 
bastante para ehegar perto desse tamanho. Alguns jabutis podem pesar varias centenas de quilos, como e o caso dos jabutis 
gigantes (Figura 26.9) das Ilhas Galapagos que tanto intrigaram Darwin durante sua visita a regiao em 1835. A maioria dos 
jabutis se move muito vagarosamente; durante cerca de 1 h de marcha constante, um jabuti de Galapagos desloca-se 300 m 
(embora sejam capazes de caminhar muito mais rapidamente por distaneias curtas). Seubaixo metabolismo e provavelmente a 
melhor explica 9 ao para sua longevidade; estima-se que alguns individuos tenhamvivido por mais de 150 anos. 



FIgura 26.9 Acasalamento de jabutis das ilhas Galapagos, Geochelone elephantopus. O macho tern urn plastrao 
concavo quo se encaixa na carapaga convexa da femea, fornecendo estabilidade durante a copula. Os machos 
emitem sons guturais durante o acasalamento, unico momento em que vocalizam. 



Figura 26.10 Determinagao do sexo pela temperatura na tartaruga aquatica europeia, Emys orbicularis. Os ovos 
incubados a altas temperaturas produzem femeas, enquanto os ovos incubados a baixas temperaturas produzem 
machos. 



Figura 26.11 Tartaruga-verde, Chelonia mydas. As tartarugas-verdes sao herbivoras que se alimentam 
exclusivamente de algas e outras especies de vegetais marinhos. As tartarugas marinhas percorrem amplamente 
os oceanos, retornando a terra somente para desovar. As tartarugas marinhas sao encontradas em todos os 
mares tropicais. 

O casco, como o colete de uma armadura medieval, oferece obvias vantagens. Em muitas especies, a cabega e os 










membros podem ser retraidos como forma de prote 9 ao. A especie norte-americana Terrapene Carolina {box turtle), bastante 
familiar, tern um plastrao articulado, formando duas partes moveis que podem fechar o casco quase hermeticamente, tomando 
diftcil ate mesmo for 9 ar a lamina de uma faca atraves da fenda que permanece entre a carapa 9 a e o plastrao. Algumas 
tartarugas aquaticas, como a grande tartaruga-de-couro e a tartaruga-mordedora (Figura 26.6), tern cascos reduzidos, 
impossibilitando a retra 9 ao completa dos membros e da cabe 9 a. As mordedoras, entretanto, tern outra defesa formidavel, 
como sugere seuprdprio nome. Bias sao carnivoras, alimentando-se de cami 9 a, anftbios, peixes, crustaceos, outudo mais que 
se aproxime de suas poderosas mandibulas. A especie Macroclemys temmincki realiza movimentos de engodo utilizando uma 
extensao rosada e vermiforme de sua lingua, que serve como isca (Figura 26.12) para os peixes desavisados. Essa especie e 
totalmente aquatica, subindo a terra firme somente para a desova. 

Ordem Squamata | Lagartos e serpentes 

Os escamados representam os repteis (exceto as aves) atuais mais diversos, compreendendo aproximadamente 95% das 
especies de repteis conhecidas. Os lagartos surgiramno registro fdssil durante o periodo Jurassico, mas nao se diversificaram 
ate 0 periodo Cretaceo da Era Mesozoica, quando os dinossauros chegaram ao climax de sua diversidade. As serpentes 
surgiram durante o periodo Jurassico superior, provavelmente a partir de um grupo de lagartos cujos descendentes incluem o 
monstro-de-gila e os lagartos-monitores. As serpentes sao caracterizadas por duas especializa 96 es em particular: (1) extremo 
alongamento do corpo, acompanhado pelo deslocamento e reorganiza 9 ao dos 6 rgaos internos; e ( 2 ) especializa 96 es do cranio 
voltadas para engolir presas grandes. 



Figura 26.12 A tartaruga-mordedora Macroclemys temmincki, do sudeste dos EDA, permanece submersa em 
corpos d’agua com a boca aberta. Sua lingua rosada e vermiforme realiza movimentos ondulatorios, atraindo 
peixes e outras presas. Qualquer presa potencial que tente morder a isca e instantaneamente capturada pelas 
poderosas mandibulas. 

A viviparidade entre os repteis atuais e restrita aos escamados e evoluiu independentemente cerca de 100 vezes dentro desse dado. Tipicamente, a viviparidade 
ocorre atraves do aumento do periodo em que os ovos sao mantidos no oviduto. Os embrioes em desenvolvimento obtem nutrientes a partir dos sacos vitelinos 
(ledtotrofia ou ovoviviparidade), ou atraves da propria mae (placentotrofia), ou mesmo por uma combinagao de ambos. As serpentes e os lagartos viviparos 
estao mais frequentemente associados a climas frios. A viviparidade pode representar uma adapta^o que permite aos escamados regular a temperatura de seus 
embrioes e garantir melhores condigoes para seu desenvolvimento utilizando a ectotermia (Capitulo 29). As femeas gravidas podem procurar ambientes 
favoraveis para manter seus corpos e seus embrioes aquecidos e a temperaturas estaveis, que asseguram um desenvolvimento rapido. Adicionalmente, os embrioes 
mantidos dentro do corpo da mae estao mais protegidos contra predadores do que ovos depositados no ambiente. 

Os cranios dos escamados sao modificados em rela 9 ao a condi 9 ao ancestral dos diapsidos em virtude da perda de um 
osso dermico posicionado ventral e posteriormente a abertura temporal inferior. Para a maioria dos lagartos e das serpentes, 
essa modifica 9 ao permitiu a evolu 9 ao de um cranio com articula 96 es mdveis denominado cranio cinetico. Nos demais repteis, 
0 quadrado esta conectado ao cranio por meio de uma articula 9 ao fixa em sua extremidade dorsal, alem de sua articula 9 ao 


normal com a mandlbula. Alem disso, a maioria dos escamados tern articula^oes no palato e cm todo o assoalho do cranio que 
permitem que o focinho seja elevado (Figura 26.13). Essa mobilidade especializada do cranio permite aos escamados 
apreender e manipular suas presas, alem de proporcionar um aumento efetivo da for 9 a de oclusao da musculatura das 
mandibulas. O cranio das serpentes e ainda mais cinetico do que o dos lagartos. Essa excepcional mobilidade craniana e 
considerada um dos fatores principais que resultaramna diversifica^ao de lagartos e serpentes. 

Tradicionalmente, a ordem Squamata era subdividida em tres subordens; Sauria (ou Eacertilia) (lagartos), Serpentes 
(serpentes) e Amphisbaenia (anfisbenas ou cobras-de-duas-cabe 9 as). As anfisbenas sao hoje consideradas lagartos 
modificados e serao discutidas aqui em conjunto com estes. As serpentes formam um grupo monofiletico, mas evoluiram 
dentro de um subgrupo, o que resulta no parafiletismo de Sauria. Aqui, os termos “lagarto” e “Sauria” serao utilizados em 
referencia aos escamados, a exce 9 ao das serpentes. 

Subordem Sauria | Lagartos 

Os lagartos compoem um grupo extremamente diverso, incluindo formas terrestres, fossoriais, arboricolas, aquaticas e ate 
planadoras. Muitos grupos dessa subordem sao extremamente familiares. As lagartixas (Gekkonidae) (Figura 26.14) sao 
formas geralmente pequenas, ageis e predominantemente noturnas, apresentando, com Ifequencia, lamelas adesivas nos dedos. 
Essas membranas permitem que as lagartixas escalem superficies verticais e caminhem de cabe 9 a para baixo. Os iguaradeos 
(Iguanidae) incluem os lagartos mais familiares do Novo Mundo, Ifequentemente com cores brilhantes, alem de ornamenta 96 es 
em forma de eristas, Ifanjas e pregas gulares; esse grupo tambeminclui o notavel iguana-marinho das ilhas Galapagos (Figura 
26.15); outro grupo conhecido de lagartos, as bribas (Scincidae), tern corpos alongados e uma armadura de osteodermos 
firmemente conectados (Figura 26.4); a redu 9 ao de membros e comum em muitas especies. Os lagartos-monitores 
(Varanidae) sao em geral predadores ativos de grande porte, incluindo ai o maior lagarto conhecido, o dragao-de-komodo, 
Varanus komodensis (ver foto no inicio do capitulo); e os camaleoes (Chamaeleonidae) representam um grupo de lagartos 
arboricolas, emsua maioria da Africa e Madagascar. Os camaleoes sao criaturas que capturaminsetos coma lingua pegajosa, 
que pode ser projetada rapidamente e comprecisao a uma distancia maior do que o comprimento do seu corpo (Figura 26.16). 
A maioria dos lagartos tern quatro membros e o corpo relativamente curto, mas muitos podem exibir redu 96 es de membros, 
havendo casos extremos de especies totalmente desprovidas de patas, como os lagartos-de-vidro. 
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Figura 26.13 Cranio diapsido cinetico de urn lagarto-monitor, Varanus sp., mostrando as articulagoes que 
permitem que o focinho e a maxila se movam independentemente do restante do cranio. O quadrado tern 
mobilidade em suas extremidades dorsal e ventral, bem como em relagao a mandibula e ao osso pterigoide. O 
focinho tambem pode ser elevado para aumentar a abertura da boca, ou pressionado para baixo garantindo uma 
forga de mordedura paralela entre as mandibulas. Note que a abertura temporal inferior e muito ampla e que nao 
e delimitada por uma barra inferior; essa modificagao da condigao diapsida presente nos lagartos atuais permite a 
expansao dos grandes musculos adutores das mandibulas. A abertura temporal superior situa-se 
dorsomedialmente a abertura inferior e nao e visivel nesse esquema. 



Figura 26.14 A lagartixa Gekko gecko, do Sudeste Asiatico, e conhecida como tokay devido a sua vocalizagao 
estridente e repetitiva que soa como to-kay, to-kay. 






























FIgura 26.15 Urn grande macho de iguana-marinho, Amblyrhynchus cristatus, das llhas Galapagos, submerso, 
alimentando-se de algas. Trata-se do unico lagarto marinho do mundo. Essa especie apresenta glandulas 
removedoras de sal especiais localizadas na regiao das orbitas, alem de garras longas que permitem sua fixagao 
ao fundo enquanto se alimenta de pequenas algas vermelhas e verdes, principals itens de sua dieta. O iguana- 
marinho e capaz de mergulhar a profundidades superiores a 10 m e permanecer submerso por mais de 30 min. 

A maioria dos lagartos tern palpebras moveis, enquanto os olhos das serpentes sao reeobertos por uma membrana 
transparente. Os lagartos tern uma boa visao diurna (retinas ricas em eones e bastonetes; ver Caprtulo 33 para uma discussao 
da visao em cores), embora um grupo, o das lagartixas noturnas, tenha as retinas compostas unicamente por bastonetes. A 
maior parte dos lagartos possui run ouvido externo, que esta ausente nas serpentes. A orelha interna dos lagartos tern estrutura 
variavel, mas, assimcomo em outros repteis nao aves, a audigao nao tempapel de destaque emsuas vidas. As lagartixas sao 
excegoes porque os machos utilizam irequentemente a vocalizagao (como comportamento territorial, desencorajando a 
aproximagao de outros machos), que evidentemente devem ser capazes de ouvir. 



FIgura 26.16 Um camaleao capturando uma libelula. Apos aproximar-se cautelosamente de seu alvo, o camaleao 
projeta-se subitamente para a frente, ancorando a cauda e as patas posteriores ao galho. Uma fragao de 
segundos depois, projeta a lingua longa e pegajosa, para capturar a presa. Os olhos desse camaleao europeu, 
Chamaeleo chamaeleon, voltam-se para frente, fornecendo visao binocular com excelente percepgao de 
profundidade. 

Muitos lagartos habitam regioes aridas e de clima quente do planeta como auxilio de adaptagoes que permitem a vida nos 
desertos. Sua pele contem lipidios que minimizama perda de agua. Perde-se tambempouca agua na urina, uma vez que esses 
animais excretam principalmente acido urico, assim como outros grupos bem-sucedidos em habitats aridos (aves, insetos e 
caramujos pulmonados). Alguns, como e o caso do monstro-de-grla dos desertos do Sudoeste dos EUA, armazenam gordura na 
cauda, que sera utilizada na obtengao de energia e agua metabolica (Figura 26.17) durante a seca. O monstro-de-gila e sens 
parentes prdximos, os lagartos-de-contas, sao os unicos lagartos capazes de produzir uma mordida venenosa. 



Os lagartos, como quase todos os repteis nao aves, sao ectotermicos, ajustando sua temperatura corporal deslocando-se 
atraves de locals com fontes de calor a temperaturas distintas (ver Capltulo 30). Uma vez que climas frios oferecem 
oportunidades limitadas para que animals ectotermicos elevem suas temperaturas eorporais, existem relativamente poueas 
espeeies de repteis (exceto as aves) habitando regioes frias. Os organismos ectotermicos utilizam consideravelmente menos 
energia que os endotermieos; portanto, os repteis nao aves sao bem-sueedidos em eeossistemas de baixa produtividade e 
elimas quentes, como desertos bopicais, areas abertas e secas. Assim, a eetotermia nao e uma caraeteristiea “inferior” dos 
repteis, mas e uma estrategia bem-sueedida para enfrentar desafios ambientais espeeifieos. 

As anfisbenas, ou cobras-de-duas-eabe 9 as {worm lizards, em ingles), sao lagartos altamente espeeializados a vida 
fossorial (eseava^ao). O termo Ampbisbaenia signifiea “andar duplo”, emrefereneia a babilidade peeuliar desses animals em 
mover-se para tras com a mesma eficiencia com que se deslocam para a Ifente. As anfisbenas tern eorpos alongados e 
eilindrieos, eom diametro aproximadamente uniforme; a maioria das espeeies e totalmente desprovida de membros (Figura 
26.18). Os olbos estao frequentemente oeultos sob a pele, e nao ba aberturas externas dos ouvidos. Seu eranio e eompaeto e 
refor 9 ado, eom formato de eone ou de pa, o que auxilia na eseava 9 ao de galerias. A pele e formada por numerosos aneis que 
se movem independentemente uns dos oubos e aneoram-se no solo, produzindo um movimento nao muito diferente do 
movimento das minboeas. As anfisbenas tern ampla disbibui 9 ao na Ameriea do Sul e na Afriea bopical. Nos EUA, uma 
espeeie, Rhineura floridana, oeorre na Fldrida. 



Figura 26.17 O monstro-de-gila, Heloderma suspectum, das regioes deserticas do Sudoeste dos EUA, e seu 
parente congenerico, do Mexico, sao os unicos lagartos pegonhentos que se conhecem. Esses lagartos de cores 
vivas alimentam-se principalmente de ovos de aves, emplumado, mamiferos e insetos. Diferentemente das 
serpentes pegonhentas, o monstro-de-gila secreta veneno das glandulas localizadas na mandibula. A mordida, 
embora dolorosa, raramente tern efeitos fatais em humanos. 



Figura 26.18 Uma anfisbena ou “cobra-de-duas-cabegas”. As anfisbenas sao formas fossoriais com um cranio 
robusto, utilizado como ferramenta para a escavagao. A espeeie dessa foto, Amphisbaena alba, tern ampla 
distribuigao na America do Sul. 

Subordem serpentes \ Serpentes 





As serpentes nao apresentam nenhum rudimento de membros anteriores nem de cintura escapular, sendo tambem 
frequentemente desprovidas de cintura pelvica (esta persiste de forma vestigial empitons, jiboias e algumas outras serpentes). 
As numerosas vertebras das serpentes, mais curtas e mais largas que as dos demais tetrapodes, permitem rapida ondula^ao 
lateral atraves da vegeta 9 ao e sobre o solo aspero ou irregular. As costelas aumentam a rigidez da coluna vertebral, 
fornecendo maior resistencia as pressoes laterals. Os espinhos neurais alongados fornecemmais sustenta^ao aos musculos. 

Muitas linhagens de lagartos apresentam redu 9 ao ou perda dos membros, mas nenhuma delas experimentou uma 
diversifica 9 ao tao marcante quanto a da linhagem das serpentes. O cranio das serpentes e mais cinetico que o dos lagartos, 
permitindo que as serpentes engulam presas muito maiores. Essa especializa 9 ao notavel pode ter sido o principal alicerce 
para o sucesso do grupo. Diferentemente dos lagartos, os dois ramos da mandibula estao conectados apenas por musculos e 
pele, 0 que permite que elas se abram e se separem amplamente. A articula 9 ao entre varies ossos do cranio e Ifouxa, de forma 
que 0 cranio pode solfer flexoes assimetricas para acomodar presas de tamanho bastante grande (Figura 26.19). A presa e 
lentamente envolvida enquanto as mandibulas e os ossos do palato (palatines e pterigoides), todos dotados de dentes curvados 
para tras, sao movimentados para Ifente, sobre a presa. Enquanto um dos lados das mandibulas e do palato se fixa a presa, o 
outre lado avan 9 a, deslocando a presa mais profundamente para dentro da boca. Como a serpente precisa manter a respira 9 ao 
durante o lento processo de degluti 9 ao, sua abertura traqueal (glote) e impulsionada para Ifente entre os dois ramos da 
mandibula. 

A c 6 rnea das serpentes, que nao tern palpebras mdveis, encontra-se permanentemente protegida por uma escama 
modificada transparente, que tambem, devido a mobilidade limitada do globe ocular, corrfere as serpentes o olhar fixo que 
muitas pessoas consideram desagradavel. A maioria das serpentes tern uma visao pouco acurada, mas serpentes arboricolas 
tern uma excelente visao binocular que as auxilia a localizar a presa entre os ramos da vegeta 9 ao, onde os rastros olfatdrios 
sao mais dificeis de serem seguidos (Figura 26.20). 

As serpentes sao desprovidas de ouvido externo ou membranas timpanicas. Essa condi 9 ao, juntamente com a ausencia de 
rea 96 es evidentes ao som propagado no ar, levou a dissemina 9 ao da ideia de que as serpentes seriam completamente surdas. 
Nao obstante, as serpentes tern uma orelha interna, e estudos recentes tern demonstrado claramente que, dentro de uma 
amplitude de baixas Ifequencias (100 a 700 Hz), a capacidade auditiva das serpentes e superior a da maioria dos lagartos. As 
serpentes sao tambem bastante sensiveis a vibra 96 es transmitidas pelo solo. 

De qualquer forma, a maioria das serpentes se vale de sentidos quimicos, cm vez da visao e da audi 9 ao, para ca 9 ar suas 
presas. Alem das areas olfatdrias das narinas, que nao sao bem desenvolvidas, as cobras tern um par de reentrancias dos 
orgaos de Jacobson ( 6 rgaos vomeronasais; Capitulo 33) no assoalho da boca. Essas reentrancias, densamente inervadas, sao 
revest!das por epitelio quimiossensor. A lingua bifida e projetada no ar, captando particulas odoriferas e conduzindo-as para o 
interior da boca (Figura 26.21); a lingua e entao posta cm contato com os 6 rgaos de Jacobson. Em seguida, a informa 9 ao e 
transmit!da ao cerebro, onde os odores sao identificados. 
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Figura 26.19 A. Vista lateral do cranio de uma piton. Os dois lados do cranio extremamente cinetico apresentam 
ossos extremamente moveis (indicados na figura) que permitem uma movimentagao extraordinaria das 
mandibulas durante a alimentagao. Os dois ramos da mandibula sao conectados por tecidos flexiveis, permitindo 
que se separem amplamente e se movimentem de forma independente. B. A grande mobilidade das mandibulas e 
dos demais ossos cranianos e evidente nessa serpente, Dasypeltis, deglutindo urn ovo. 



Figura 26.20 A cobra-cipo, Leptophis ahaethula. O corpo esguio dessa especie arboricola da America Central e 
uma adaptagao para que a serpente deslize entre os galhos. 








Figura 26.21 A cascavel, Crotalus molossus, agita sua lingua no ar para explorar o ambiente. As particulas 
odoriferas que aderem a superficie da lingua sao transferidas para o orgao de Jacobson, quo e urn orgao 
olfatorio localizado no assoalho da boca. Note tambem a fosseta loreal, orgao sensivel ao calor, localizado entre 
a narina e o olho. 

Os boideos (pitons e jiboias) e os viperideos da subfamilia Crotalinae tern fossetas na cabe^a, geralmente localizadas 
entre os olhos e as narinas (Figura 26.22). Essas termina^oes nervosas respondem a energia radiante (intravermelho de ondas 
longas, 5.000 a 15.000 nm) e sao especialmente sensiveis ao calor emitido pelo corpo de aves e mamlferos que compoem os 
itens mais frequentes de sua dieta (comprimentos de onda i nfr avermelha de cerca de 10.000 nm). Algumas medi^oes sugerem 
que as fossetas seriam capazes de distinguir diferen^as e temperatura de apenas 0,003°C de uma superficie radiante. As 
fossetas loreais sao utilizadas para rastrear presas de sangue quente e para direcionar sens botes, que sao tao efetivos no 
escuro quanto em plena luz do dia. Aanatomia dos receptores de calor e bastante diferente entre os boideos e os crotalineos, o 

que indica que essas estruturas evoluiram independentemente. 
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Figura 26.22 Fosseta loreal de uma cascavel, urn viperideo da subfamilia Crotalinae. O corte mostra a 
localizagao de uma membrana profunda que divide a fosseta em duas camaras, uma externa e outra interna. 
Terminagoes nervosas termossensiveis concentram-se nessa membrana. 
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Figura 26.23 Locomogao das serpentes. A. Ondulagao lateral. B. Movimento em concertina. C. Movimento 
retilineo. D. Movimento por algas laterais. 

As serpentes desenvolveram diversas solugoes para o obvio problema da movimentagao sem membros. O padrao de 
locomogao mais tlpico e a ondulagao lateral (Figura 26.23A). O movimento segue uma trajetoria em forma de “S”, em que a 
serpente e propelida por forgas laterais exercidas contra as irregularidades da superficie. Uma serpente parece “flutuar”, 
porque as voltas do corpo parecem estacionarias emrelagao ao solo. O movimento ondulatorio lateral e rapido e eficiente na 
maioria das circunstancias, mas nao em todas. O movimento em concertina (Figura 26.23B) permite que uma serpente se 
movimente emuma passagem estreita, como quando escala uma arvore utilizando as ranhuras irregulares da casca. A serpente 
estende-se para Ifente enquanto escora as voltas do corpo contra as laterais das ranhuras. Ja para progredir em linha reta, 
como quando se aproximam sorrateiramente de suas presas, muitas serpentes robustas empregamo movimento retilineo, Dois 
ou tres segmentos do corpo permanecem apoiados sobre o solo, sustentando o peso do animal; os segmentos situados entre 
eles se elevam erguidos do solo e sao entao puxados para a Ifente pelos musculos (mostrados emvermelho na Figura 26.23C) 
que se originam nas costelas e se inserem na pele do ventre. O movimento retilineo e lento, mas e uma forma eficiente de se 
deslocar de forma discreta na diregao das presas, mesmo quando nao existem irregularidades na superficie. O deslocamento 
por algas laterais e uma quarta forma de movimento que permite que as viboras do deserto se desloquem com surpreendente 
velocidade sobre substrates Ifiaveis e arenosos com minimo contato possivel (Figura 26.23D). Essas serpentes se movem 
projetando o corpo para frente em algas, formando umangulo de 60° emrelagao a diregao do movimento. 

A maioria das serpentes captura suas presas abocanhando-as e engolindo-as ainda vivas. Engolir um animal que luta, 
morde e se debate e perigoso, de forma que a maioria das serpentes que engolem presas vivas tende a se especializar em 
presas de menor porte, como minhocas, insetos, anfibios, peixes e, em menor Ifequencia, pequenos mamiferos. Muitas dessas 
serpentes, que podemser muito rapidas, localizam suas presas forrageando ativamente. As serpentes que matampor constrigao 
(Eigura 26.24) sao normalmente especializadas em presas de grande porte, geralmente mamiferos. As maiores constritoras sao 
capazes de matar e de engolir presas tao grandes quanto antilopes, leopardos e crocodilianos. Entretanto, como o 
desenvolvimento da musculatura para constrigao tambem reduz a capacidade de movimentagao rapida, as serpentes 
constritoras sao tambem geralmente predadoras de emboscada. 

Outras serpentes matam suas presas inoculando pegonha. Menos de 20% de todas as serpentes sao pegonhentas, embora 
na Australia o numero de especies pegonhentas supere o das nao pegonhentas em uma proporgao de 4 para 1. As serpentes 
pegonhentas sao geralmente divididas emcinco familias, em parte com base no tipo de presa. 

As viboras (familia Viperidae) tern presas tubulares, mdveis e altamente desenvolvidas na parte da Ifente da boca (Figura 
26.25). Elas permanecem em uma bainha membranosa quando a boca do animal esta fechada. Quando uma vibora ataca, um 
musculo e um sistema de alavanca 6sseo especiais projetam as presas a medida que a boca se abre. Elas sao dirigidas para o 
alimento pelo impulso do bote, e o veneno e injetado na perfuragao atraves dos canals internes. Ap6s a picada, a serpente 
solta imediatamente o animal, seguindo-o ate que esteja paralisado ou morto. As viboras do Velho Mundo nao tern fosseta 


















loreal. Entre estas, estao as biutas {Bitis arietans, Africa), as viboras-serrilhadas {Echis carinatus, Africa e Asia do Sul) e as 
viboras europeias comuns {Vipera berus). A vibora do Gabao {Bitis gabonica), da Africa, tern as maiores presas de todas as 
serpentes, medindo cerca de 5 em. As serpentes da subfamilia Crotalinae na familia Viperidae, por sua vez, sao ehamadas de 
viboras de fosseta, porque possuem fossetas espeeiais sensiveis ao ealor (as fossetas loreais) emsuas eabe 9 as (Figura 26.22). 
Todas as serpentes pe^onhentas bem eonheeidas da Ameriea do Norte tern fossetas loreais, ineluindo a boea-de-algodao 
{Agkitrodon piscvoms), a eabe 9 a-de-eobre (Agkistrodon contortrix) e as easeaveis (generos Crotalus e Sistrurus) (ver 
Figura 26.21).' Nos ELIA, sao registradas aproximadamente 7.000 pieadas de viboras de fossetas por ano, eausando eerea de 
eineo mortes (0,07%).^ 

Uma segnnda e grande familia de serpentes pe 9 onhentas (familia Elapidae) tern presas eurtas e fixas na regiao anterior da 
boea. Esse grupo inelui a eobra-real {Ophiophagus hannah, Figura 26.26), as najas {Naja), as mambas {Dendroaspis), as 
eobras-eorais {Micrurus, Erythrolamprus, Oxyrhopus e Anilius) e as serpentes marinhas (Hydrophiinae). Todas as serpentes 
pe 9 onhentas terrestres na Australia sao da familia elapideas. A maioria delas tern uma pe 9 onha extremamente tdxiea. As 
serpentes marinhas altamente pe 9 onhentas sao normalmente eoloeadas em uma tereeira familia (Hydrophiidae). As viboras- 
toupeiras e serpentes-estileto (Atraetaspididae) perteneem a uma familia de espeeies pequenas, pe 9 onhentas, com fosseta 
loreal, que variam de aeordo eom o tipo de presa. A grande familia Colubridae, que inelui a maioria das serpentes mais 
eonheeidas nao pe 9 onhentas, tambem eontem numerosas espeeies moderadamente pe 9 onhentas; todas eom presas pequenas e 
fixas na parte de tras da boea. Fimas poueas, ineluindo a eobra-arvore {Dispholidus typus) e as “eobras-eipd” afrieanas 
(generos Dispholidus e Telothornis), sao muito perigosas e ja eausaram fatalidades humanas. 



Figura 26.24 Uma serpente Africana nao pegonhenta, Boaedon fuluginosus, constringindo urn camundongo antes 
de ingeri-lo. 



Figura 26.25 Cabega de uma cascavel mostrando o aparato venenifero. A glandula de veneno, uma glandula 
salivar modificada, conecta-se a presa oca atraves de urn ducto. 








Figura 26.26 Cobra-de-monoculo {Naja kaouthia). As najas elevam a porgao anterior do corpo e abrem o capelo 
em sinal de ameaga antes de atacar. Embora o raio de agao do bote de uma naja seja limitado, todas as najas 
sao perigosas devido a extrema toxicidade de sua pegonha. 

0 mundo dos dinossauros na Era Mesozoica 

Em 1842, quando o anatomista ingles Richard Owen cunhou o termo dinossauro ("lagarto grande e terrivel") para descrever os gigantescos repteis da Era 
Mesozoica, somente tres generos pouco conhecidos haviam sido reconhecidos. Novas e notaveis descobertas rapidamente se sucederam, e, em torno de 1887, os 
zoologos foram capazes de distinguir dois grupos de dinossauros com base em diferengas na estrutura da cintura pelvica (Capitulo 29). Os Saurischia ("pelve-de- 
lagarto") tern uma pelve simples, trirradiada, com os ossos do quadril arranjados a semelhanga de outros repteis nao aves. 0 ilio grande e laminar e conectado a 
uma ou duas vertebras sacrais. 0 pubis e o isquio se estendem anteriormente e ventralmente. Os Ornithischia ("pelve-de-ave") tern uma pelve de estrutura 
consideravelmente mais complexa. 0 ilio e o isquio estao organizados de maneira similar nos ornitisquios e nos saurisquios, mas o pubis dos ornitisquios era urn osso 
estreito e cilindrico com urn processo direcionado nos sentidos anterior e posterior, situando-se ao longo do isquio. Curiosamente, enquanto a pelve ornitisquiana, 
como 0 nome sugere, era similar a das aves modernas, as aves propriamente ditas sao do dado saurisquiano. 

Os dinossauros e seus descendentes vivos, as aves, sao arcossauros ("repteis dominantes"), urn grupo que inclui os crocodilos e os pterossauros (ver 
classificagao dos amniotas adiante). Como tradicionalmente reconhecido, os dinossauros sao urn grupo parafiletico porque nao inclui as aves. 

Entre as varias irradiates de arcossauros do periodo Triassico, surgiu uma linhagem com membros abaixo do corpo, para proporcionar uma postura ereta. 

Essa linhagem deu origem aos primeiros dinossauros do Triassico Superior. Herrerasaurus, urn dinossauro bipede da Argentina, possui uma das caracteristicas mais 
marcantes dos dinossauros: o andar ereto sobre pernas colunares, em vez de pernas estendidas para fora, como a dos anfibios e repteis modernos. Esse arranjo 
possibilitou as pernas sustentar o grande peso do corpo e prover uma passada rapida e eficiente. 

Dois grupos de dinossauros saurisquios foram propostos com base nas diferengas de habitos alimentares e de locomogao: os teropodes carnivoros e bipedes, 
que incluem as aves e os herbivoros; e sauropodes quadrupedes. Coelophysis foi urn teropode primitivo com uma forma corporal tipica: pernas posteriores 
poderosas com pes tridactilos; uma cauda longa e pesada de contrapeso; membros anteriores delgados capazes de agarrar, pescogo flexivel e uma cabega grande 
com mandibulas armadas por dentes em forma de punhal. Os grandes predadores, como o Allosaurus, comuns no periodo Jurassico, foram substituidos pelos 
carnivoros ainda mais robustos do periodo Cretaceo, como o Tyrannosaurus, que atingia urn comprimento de 14,2 m, ereto a quase 6 m de altura e pesava mais de 
7.200 kg. Nem todos os saurisquios predadores eram robustos; muitos eram rapidos, ageis e mais delicados em conformagao, como o Velodraptor ("predador 
veioz") do Cretaceo Superior. 

Os saurisquios herbivoros, sauropodes quadrupedes, surgiram no Triassico Superior. Embora os primeiros sauropodes fossem dinossauros de pequeno e medio 
portes, os dos periodos Jurassico e Cretaceo atingiram proporgoes gigantescas, os maiores vertebrados terrestres jamais existences. 0 Brachiosaurus chegava a 25 m 











de comprimento e pode ter pesado mais de 30.000 kg. Sauropodes ainda maiores foram descobertos; Argentinosaurus tinha 40 m de comprimento e pesava pelo 
menos 80.000 kg. Com longos pescogos e longas pernas anteriores, os sauropodes foram os primeiros vertebrados adaptados para se alimentarem das arvores. 

0 segundo grupo de dinossauros, os Ornithischia, era representado apenas por herbfvoros. Embora mais variados na aparencia do que os saurisquios, os 
ornitisquios sao agrupados por varias caracteristicas de esqueleto derivadas que indicam urn ancestral comum. 0 enorme Stegosaurus de costas plaqueadas do 
periodo Jurassico e urn exempio bem conhecido de ornitisquio de carapa^a, que constitui dois dos cinco grandes grupos de ornitisquios. Ainda mais protegidos por 
placas osseas do que os estegossauros eram os corpulentos ancilossauros, os "tanques-de-guerra" do mundo dos dinossauros. A medida que o periodo Jurassico deu 
lugar ao Cretaceo, varios grupos de ornitisquios sem carapa^a surgiram, embora muitos tivessem chifres impressionantes. 0 continuo aumento da diversidade 
ornitisquiana no periodo Cretaceo deu-separalelamente a urn declinio gradual dos grandes sauropodes, quetinham prosperado no periodo Jurassico. 0 Triceratops 
e urn representante dos dinossauros com cornos que eram comuns no periodo Cretaceo Superior. Ainda mais proeminentes nesse periodo eram os hadrossauros, 
como Parasaurolophus, que provavelmente viviam em grandes manadas. Muitos hadrossauros tinham cranios elaborados com cristas, que, provavelmente, 
funcionavam como caixas de ressonancia para reproduzir chamados especificos da especie. 0 quinto grupo, os paquicefalossauros bipedais, do periodo Cretaceo 
Superior, tinham cranios espessos possivelmente usados em combates. 

E provavel que os dinossauros proporcionassem urn cuidado parental muito mais complexo do que a maioria dos repteis. Devido a ambos os crocodilianos e as 
aves, membros do dado Archosauria, compartilharem urn cuidado parental bem desenvolvido, e provavel que os dinossauros apresentassem urn comportamento 
semelhante. Eoram descobertos ninhosfossilizados para varios grupos. Em urn dos casos, urn adultofossil do pequeno teropode OviraptorM encontrado com urn 
ninho com ovos. Originalmente, foi levantada a hipotese de que o adulto fosse urn predador de ovos (o nome Ov/rapforsignifica "ca^ador de ovos"). Mais tarde, urn 
embriao de ovos semelhantesfoi encontrado e identificado como Oviraptor, indicando que o adulto estava provavelmente com seus proprios ovos! Recem-nascido 
de Maiasaura (urn hadrossauro) encontrado em urn ninho revelou urn desgaste consideravel de seus dentes. Isso sugere que os filhotes tinham permanecido no 
ninho e, possivelmente, eram alimentados pelos adultos durante o inicio de suas vidas. 

Ha 65 milhoes de anos, os ultimos dinossauros da Era Mesozoica extinguiram-se, deixando as aves e os crocodilianos como as unicas linhagens sobreviventes 
dosarcossauros. Ofim dos dinossauros coincidiu com o impacto de urn grande asteroide na regiao da peninsula de Yucatan, que teria produzido uma subleva^o 
ambiental mundial. Embora o evento do impacto normalmente seja aceito como a principal causa das extingoes, outros eventos, incluindo uma erupgao vulcanica 
macp no plato de Decao da India, a redugao do nivel do mar e a mudan^a climatica, foram sugeridos como o fim dos dinossauros e de outros animals. Nos 
continuamosa nosfascinar por essas criaturasfrequentemente grandes e estonteantes, inspiradoras de respeito, que dominaram a Era Mesozoica por 165 milhoes 
de anos - urn periodo de tempo incompreensivelmente longo. Hoje, inspirados pelas pistas dos fosseis e pelas pegadas de urn mundo perdido, os cientistas 
continuam a montar o quebra-cabe^a de como varios grupos de dinossauros surgiram, comportavam-se e se diversificaram. 
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Mesmo a saliva de serpentes inofensivas tempropriedades toxicas limitadas, que provavelmente e umestado ancestral do 
qual as pe 9 onlias altamente toxicas evolulram. Tradicionalmente, as pe 9 onlias das serpentes sao divididas em dois tipos. O 
tipo neurotoxico age prineipalmente no sistema nervoso, afetando os nervos opticos (eansando eegueira) on o nervo frenico 
do diafragma (eansando paralisia respiratoria). O tipo hemorragico destroi as celulas vermelhas do sangue, provocando 
hemorragias extensas nos tecidos. Na realidade, a maioria das pe 9 onhas das serpentes sao misturas complexas de substaneias 
que nao sao faeilmente assoeiaveis a urn desses tipos. Adicionalmente, todas as pe 9 onhas possuem enzimas que aceleram a 
digestao. 

A toxieidade de uma pe 9 onha se mede atraves da dose letal mediana em animais de laboratorio (DL50). Segundo esses 
padroes, a pe 9 onha da taipan-do-interior da Australia e a de algumas serpentes marinhas pareeem ser as mais letais. 
Entretanto, varias serpentes maiores injetam mais veneno em uma mordida e sao mais perigosas. As mambas-negras sao 
grandes, agressivas e rapidas, e injetam uma grande quantidade de toxina de a 9 ao rapida durante uma mordida. Ela e uma das 
eobras mais temidas na Afrioa, visto que mordidas nao tratadas sao sempre fatais; algumas vezes, emmenos de 15 minutos. 
Estima-se que, emtodo 0 mundo, entre 50.000 e 60.000 pessoas sejammortas por pieadas de serpentes por ano. A maioria das 
mortes oeorre na India, Paquistao, Myanmar e paises vizinhos, onde a popula 9 ao pobre tern eontato mais frequente eom 
serpentes pe 9 onhentas e nao dispoe de soeorro medieo imediatamente ap 6 s uma mordida. As prineipais espeeies responsaveis 
por mortes nessas regioes sao as viboras-de-russell (Daboia), as viboras-serrilhadas {Echis carinatus) e varias espeeies de 
najas (Naja). 

A DL 50 (dose letal mediana) e 0 procedimento padrao para ensaio de toxieidade de drogas; foi originariamente desenvolvido na decada de 1920 por farmacologistas. 

Na pratica, uma pequena amostra de animais de laboratorio, geralmente camundongos, e exposta a uma serie gradual de doses da droga ou da toxina. A dose que 
mata 50% dos animais durante 0 procedimento e definida como a DL 50 . Por ser caro e demorado, esse procedimento classico vem sendo substitufdo por metodos 
alternativos que reduzem grandemente 0 niimero de animais necessaries. Entre essas alternativas estao os testes de citotoxicidade, que avaliam a capacidade de 
substaneias de teste em matar celulas, e procedimentos toxicineticos que medem a intera^o de uma droga ou toxina com urn sistema vivo. 

A maioria das serpentes e de espeeies oviparas que depositam ovos elipticos eom casea sob troneos, roehas, ou em toeas 
no solo. As demais sao vivi'paras, dando a luz filhotes formados. Muitas dessas, ineluindo todas as viboras de fossetas 
americanas, com exce 9 ao das Lachesis, sao ovovivi'paras, nas quais 0 filhote e nutrido somente pelos sacos vitelinicos. 
Outras serpentes viviparas, ineluindo a cobra-jarreteira {Thamnophis sirtalis), nutrem sens filhotes eom a placenta, 
permitindo a troea de materials entre 0 sangue da mae e do embriao. As serpentes sao capazes de armazenar esperma e 
produzir diversas ninhadas de ovos ferteis ap 6 s longos intervalos de tempo depots de umunieo acasalamento. 

Ordem Sphenodonta | Tuataras 

A ordem Sphenodonta e representada por duas espeeies vivas do genero Sphenodon (Gr. sphenos, lamina, + odontos, dente) 
da Nova Zelandia (Eigura 26.27). Os tuataras sao os unicos sobreviventes da linhagemdos esfenodontideos que tiveramuma 
modesta diversifica 9 ao durante a Era Mesozoiea Inferior, mas deelinaram ao fim daquela era. Os tuataras ja foram muito 
eomuns nas duas prineipais ilhas da Nova Zelandia, embora estejamhoje restritos a pequenas ilhotas do estreito de Cook e ao 
longo da costa nordeste da Ilha Norte. Em algumas dessas ilhas, esses animais estao prosperando gra 9 as a prote 9 ao do 
governo neozelandes. A perda das popula 96 es de tuataras nas prineipais ilhas da Nova Zelandia se deve a introdu 9 ao 
inteneional ou acidental de espeeies de animais exdticos pelos humanos, ineluindo roedores, gatos, eaes e eabras, que 
predaram intensamente os tuataras ou destruiram seu habitat natural. Os tuataras sao partieularmente vulneraveis porque sao 
animais de creseimento lento e de baixas taxas reprodutivas. 

Os tuataras sao animais semelhantes a lagartos que medem ate 66 em de eomprimento e que vivem em tocas muitas vezes 
eompartilhadas comaves marinhas ehamadas petrels. Eles tern uma das menores taxas reprodutivas entre os repteis: demoram 
de 10 a 20 anos para se tornarem sexualmente maduros e normalmente produzem ovos somente a cada 4 anos, que levam 7 
meses para choear. Alem de apresentarem erescimento lento, os tuataras sao animais de vida longa; um maeho em cativeiro 
tinha 114 anos em2012. 

Os tuataras despertam 0 interesse dos zodlogos em virtude das varias earacteristieas desses animais identieas as de 


repteis diapsidos da Era Mesozoica Superior que viveram200 milhoes de anos atras. Essas caracteristicas incluemum cranio 
diapsido com duas aberturas temporais delimitadas por arcos osseos completos. Os tuataras tambem tern um olho parietal 
mediano bem desenvolvido com elementos de cornea, cristalino e retina (ainda que esteja recoberto pela pele opaca, esse 
“terceiro olho” e capaz de registrar altera^oes na intensidade luminosa). Os olhos parietais, que tambem estao presentes em 
muitos anamniotas, desempenham um papel importante na regula^ao dos ritmos comportamentais diarios e sazonais. 
Sphenodon representa uma das taxas mais lentas de evolu^ao morfologica entre os vertebrados. 



Figura 26.27 Tuatara Sphenodon sp., um representante atual da ordem Sphenodonta. Esse “fossil vivo” 
apresenta, na regiao dorsal da cabega, um olho parietal bem desenvolvido dotado de retina, cristalino e conexoes 
nervosas com o cerebro. Embora esteja recoberto por escamas, esse terceiro olho e sensivel a luz. Os tuataras 
ocorrem atualmente apenas em algumas ilhas da costa da Nova Zelandia. 

Ordem Crocodilia | Crocodilos, jacares e gaviais 

Os crocodilianos e as aves atuais sao os unicos remanescentes da linhagem de arcossauros que deu origem a grande 
diversificagao mesozoica de dinossauros e sens parentes. Embora os crocodilianos atuais pertengam a um clado que iniciou 
sua diversificagao no periodo Cretaceo Superior, a anatomia desses animais difere muito pouco da dos crocodilianos do 
inicio da Era Mesozoica. Por terem permanecido praticamente imutaveis ao longo de aproximadamente 200 milhoes de anos, 
os crocodilianos enfrentam um futuro incerto em um mundo dominado por seres humanos. Os crocodilianos modernos sao 
divididos em tres familias: os jacares e caimas, que representam um grupo predominantemente do Novo Mundo; os 
crocodilos, que tern uma ampla distribuigao e incluem uma forma que se aventura em aguas salgadas e e um dos maiores 
repteis atuais; e os gaviais, representados por uma unica especie encontrada na India e em Burma. 

Classificagao dos primeiros amniotas e dos repteis nao aves atuais 

A seguinte classificagao lineana esta de acordo com as relates genealogicas dos repteis nao voadores atuais ilustradas na Figura 26.2. 0 relacionamento das 

tartarugas com os demais diapsidos e controverso. Os grupos extintos sao indicados por uma adaga. 

Subclasse Anapsida^ (Gr. an, sem, + apsis, arco): anapsidos. Amniotas portadores de um cranio desprovido de aberturas temporais. 

Ordem Captorhinida^ (Gr. kapto, captnm, + rhinos, nariz). Um conjunto parafiletico de amniotas primitivos como lagartos dos periodos Carbonrfero e 
Permiano. 

Subclasse Diapsida (Gr. di, dupio,+ apsis, arco): diapsidos. Amniotas cujo cranio apresenta duas aberturas temporais. 

Ordem Testudines (L. testudo, tartaruga) (Chelonia): tartarugas. Corpo envolvido por uma armadura composta de uma carapaga dorsal e um plastrao 
ventral; mandibulas com placas corneas em vez de dentes; vertebras e costelas fundidas a carapaga; perda completa das aberturas temporais; 
aproximadamente 325 especies. 

Superordem Lepidosauria (Gr. iepidos, escama, +sauros, lagarto). Caracterizados pelo direcionamento lateral dos membros e pelo ventre proximo ao solo; 
sem especializagoes bipedais; cranio diapsido geralmente modificado pela perda de um ou dos dois arcos temporais; fenda cloacal transversal; a pele e trocada 
de uma so vez como uma pe^a linica. 

Ordem Squamata (L. squamatus, escamado, + ata, caracterizado por): serpentes e lagartos. Pele recoberta por escamas ou placas epidermicas 












queratinizadas, que sao substitufdas; quadrado movel; cranio cinetico (exceto nas anfisbenas); superficie de articulagao anterior das vertebras concava; 
orgaosde copula pareados. 

Subordem Lacertilia (L. lacerta, lagarto) (Sauria): lagartos. Corpo esguio, geralmente com quatro membros, embora muitas especies apresentem 
reduces de apendices perdendo urn ou ambos os pares de patas; metades da mandibula fusionadas na extremidade anterior; palpebras moveis; 
anfisbenas com olhos vestigiais ocultos sob a pele; orelha externa presente; essa subordem parafiletica contem aproximadamente 5.810 especies. 
Subordem Serpentes (L. serpere, rastejar): serpentes. Corpo alongado, membros, abertura da orelha e orelha media ausentes; articulates da 
mandibula conectadas anteriormente por ligamentos elasticos; palpebras fundidas formando uma placa transparence; lingua bifida e protratil; 
pulmao esquerdo reduzido ou ausente; aproximadamente 3.370 especies. 

Ordem Sphenodonta (Gr. sphenos, lamina, + odontos, dentes): tuataras. 0 cranio retem ambas as aberturas temporals; vertebras biconcavas; quadrado 
imovel; olho parietal presente; duas especiesatuaispertencentesaogeneroSpteor/on. 

Superordem khthyosauria^ (Gr. ichthys, peixe, + sauros, lagarto). Diapsidos marinhos mesozoicos semelhantes a golfinhos, com olhos grandes e caudas 
verticals. 

Superordem Sauropterygia^ (Gr. sauros, lagarto, +pteryginos, alado, com asas). Repteis marinhos da Era Mesozoica. 

Ordem Plesiosaura^ (Gr. plesios, proximo, + sauros, lagarto). Repteis marinhos de pesco^o longo e com membros modificados em nadadeira, que viveram 
na Era Mesozoica. 

Superordem Archosauria (Gr. archo, dominante, + sauros, lagarto). Orbita em forma de urn triangulo invertido; fenestra anteorbital (abertura no cranio 
anterior a orbita) e moela presences; ventriculo do coragao totalmente dividido; cuidado parental presence; muitas formas bipedes. 

Ordem Crocodilia (L. aocodilus, crocodile): jacare, caimas, crocodiles e gaviais. Cranio alongado e robusto; narinas terminals; palato secundario 
presente; vertebras geralmente concavas na frente; membros anteriores geralmente com cinco digitos; membros posteriores com quatro digitos; quadrado 
imovel; 25 espteatuais. 

Ordem Pterosauria^ (Gr. pteron, alado, + sauros, lagarto). Arcossauros voadores da Era Mesozoica dotados de asas membranosas. 

Ordem Saurischia (Gr. sauros, lagarto, + ischia, pelve). Dinossauros da Era Mesozoica; os bipedes eram carnivores e os quadrupedes eram herbivores; 
padraoancestral da cintura pelvica (semelhante aosdemais repteis). 

Subordem Sauropodomorpha^ (Gr. sauros, lagarto, +podos, pi+morphe, forma). Saurisquios herbivores incluindo gigantes mesozoicos, come 
Brachiosaurus, Apatosaurus e Diplodocus. 

Subordem Theropoda (Gr. ther, animal selvagem, +podos, pe). Saurisquios carnivores incluindo grandes predadores, come Tyrannosaurus, alem de 
predadores pequenos e ageis, come Deinonychus e Velodraptor. As aves descendem dessa subordem. 

Ordem Ornithischia^ (Gr. ornis, ave, + ischion, pelve). Dinossauros da Era Mesozoica; herbivores bipedes e quadrupedes, come Stegosaurus, Triceratops e 
Parasaurolophus; padrao derivado de estrutura da cintura pelvica (semelhante ao das aves). 

Subclasse Synapsida (Gr. syn, junto,+ apsis, arco). Amniotas com urn par de aberturas temporals no cranio. 

Ordem Pelycosauria^ {pelyx, tigela de madeira, + sauros, lagarto). Sinapsidos do Carbonifero e do Permiano que tern muitas caracteristicas ancestrais dos 
amniotas; terapsidos descendem dessa linhagem parafiletica. 

Ordem Therapsida (Gr. ther, animal selvagem, + apsis, arco). Sinapsidos do Permiano e do Triassico com muitas caracteristicas mamaliformes; os 
mamiferosatuais descendem dessa linhagem parafiletica. 

Todos os crocodilianos tern um cranio alongado, robusto e bem refor^ado, alem de uma musculatura potente associada as 
mandlbulas no sentido de permitir uma grande abertura e um fechamento rapido e poderoso. Os dentes sao inseridos em 
alveolos, caracterizando umtipo de denti^ao denominado de tecodonte, tlpico de arcossauros da Era Mesozoica, incluindo as 
primeiras aves. Outra adapta 9 ao, compartilhada apenas com os mamiferos, e a presen 9 a de um palato secundario completo. 
Essa inova 9 ao empurrou as narinas internas para a parte posterior, permitindo aos crocodilianos respirar quando sua boca esta 
preenchida comagua oualimento (ou ambos). Os crocodilianos, assimcomo as aves e os mamiferos, temumcora 9 ao dividido 








emquatro camaras, comatrios e ventriculos completamente divididos. 

Os crocodiles estuarinos, como Crocodylus porosus, do Sul da Asia, e o crocodilo-do-nilo, C. niloticus (Figura 
26.28A), atingem tamanhos muito grandes (ja foram registrados adultos pesando mais de 1.000 kg) e sao rapidos e agressivos. 
Sabe-se que os crocodiles atacam animals tao grandes quanto bovinos, antilopes e ate mesmo seres humanos. Os jaeares 
{alligators, em ingles) sao geralmente menos agressivos do que esses croeodilos e muito menos perigosos para os seres 
humanos. Nos EUA, Alligator mississippiensis (Figura 26.28B) e a unica especie de jaeare; Crocodylus acutus, restrito ao 
extreme sul da Florida, por sua vez, e a unica especie de crocodile. Crocodilianos de grande porte sao animals poderosos, e 
os adultos quase nao tern inimigos nao humanos. No entanto, durante o inicio da vida, sao vulneraveis a muitos predadores. 
Ninhos desguameeidos da prote 9 ao da mae serao quase certamente descobertos e atacados por mamiferos que se alimentam 
dos ovos, enquanto os filhotes recem-eclodidos podem ser devorados por peixes grandes ou por gar 9 as e outras aves 
aquatieas. 

Os jacares-machos fazem sons altos durante a esta 9 ao reprodutiva. Os croeodilianos sao oviparos. Uma femea 
normalmente deposita entre 20 e 50 ovos em ninhos feitos de folhas ou enterrados na areia, permanecendo nas redondezas 
cuidando da ninhada. Diferente da maioria dos demais repteis, os crocodilianos tern um comportamento de cuidado parental 
bastante elaborado. A mae ouve as vocaliza 96 es dos filhotes no memento da eclosao e responde abrindo o ninho e auxiliando- 
os a sair. Os filhotes sao protegidos pela mae durante cerca de 2 anos (possivelmente, ate mais) apes sua eclosao. Embora os 
filhotes sejam capazes de capturar seuproprio alimento imediatamente apos sua saida do ovo, eles tambemse alimentam de 
restos da comida da propria mae. Como aeontece com muitas tartarugas e alguns lagartos, a temperatura de ineuba 9 ao dos 
ovos determina a propor 9 ao entre os sexos da ninhada. Entretanto, diferentemente das tartarugas (ver anteriormente), baixas 
temperaturas produzem somente lemeas, enquanto temperaturas elevadas produzem somente machos. 

Os crocodiles e os jaeares se difereneiam com base na morfologia da cabe 9 a. Os croeodilos tern um focinho 
relativamente estreito e, quando a boca esta fechada, o quarto dente da mandibula e visivel quando ele se eneaixa em uma 
reentraneia da maxila (Figura 26.28A). Os jaeares (e eaimas) geralmente tern um focinho mais largo (Figura 26.28B), e o 
quarto dente da mandibula permanece oculto quando a boea esta feehada. Os gaviais tern foeinhos extremamente delgados, a 
boca repleta de dentes muito fines, alimentando-se principalmente de peixes. 




Figura 26.28 Crocodilianos. A. Crocodilo-do-nilo, Crocodylus niloticus, aquecendo-se ao sol. O quarto dente da 
mandibula se encaixa em uma reentrancia da delgada maxila; os jacares nao tern essa caracteristica. B. Jacare 
norte-americano, Alligator mississippiensis, urn habitante cada vez mais abundante nos rios e pantanos do 
Sudeste dos EUA. 

~] Resumo 


Os amniotas divergiam de um grupo de tetrapodes primitivos durante o fim da Era Paleozoica, ha cerca de 300 milhoes de 
anos, diversificando-se em multiplas formas que oeupavam niehos variados de habitats aquatieos e terrestres. Seu sueesso 
eomo vertebrados terrestres pode ser atribmdo a varias adapta 96 es, ineluindo o ovo amniotieo. O ovo amniotieo, dotado de 
uma easea e quatro membranas exbaembrionarias - o amnio, o alantoide, o eorion e o saeo vitelino, permite que o embriao se 
desenvolva rapidamente em ambientes terresbes. Oubas adapta 96 es dos amniotas que auxiliaram na oeupa 9 ao de ambientes 
seeos e em seu modo de vida relativamente ativo ineluem uma pele espessa e resistente a perda de agua, exere 9 ao de ureia ou 
de aeido urieo, pulmoes ventilados pela museulatura intereostal e eom grande superfieie de boeas gasosas, museulatura 
assoeiada as mandibulas expandida e um efieiente sistema eardiovaseular. 

Antes do fim de Era Paleozoiea, os amniotas se diversifiearam em bes grupos distinguiveis enbe si eom base na estrutura 
do eranio; os anapsidos, que nao tern fenestras temporals; os sinapsidos, que tern um par de fenestras temporals; e os 
diapsidos, eom dois pares de fenesbas temporals. Os mamiferos evoluiram a partir de sinapsidos primitivos. Os primeiros 
diapsidos deram origem a todos os repteis nao aves atuais propriamente ditos (provisoriamente ineluindo aqui as tartarugas) e 
tambem as aves. Se a auseneia de fenestra temporal nas tartarugas evoluiu independentemente de um aneesbal diapsido, 
nenhum amniota existente retem a eondi 9 ao de anapsidos da Era Paleozoiea. Elm elado de diapsidos, os areossauros, teve uma 
ampla diversifioa 9 ao mundial durante a Era Mesozoiea, originando formas imensas e de morfologia bastante diversifieada, 
ineluindo os ietiossauros, plesiossauros, pterossauros e dinossauros. Embora essas linhagens estejamextintas, os deseendentes 
de alguns dinossauros sobreviveram a grande extin 9 ao no fim da Era Mesozoiea e seguiram sua propria diversifioa 9 ao eomo 
aves. 

As tartarugas (ordem Testudines), eom seus easeos peeuliares, solferam poueas mudan 9 as anatomieas desde o periodo 







Triassico. As tartarugas representam um grupo pequeno e muito antigo de especies terrestres, semiaquaticas e aquaticas. Esses 
animais sao desprovidos de dentes e, em sen lugar, apresentam plaeas queratinizadas que formam um bieo eorneo, recobrindo 
as mandibulas. Todas sao oviparas e, mesmo as formas marinhas, enterramos ovos no solo apos a postura. 

Os lagartos e as serpentes (ordem Squamata) representam 95% de toda a diversidade de repteis atuais. Ambos 
representam um grupo bastante diversificado e bem-sueedido, partieularmente em elimas quentes. Os lagartos se difereneiam 
das serpentes por apresentarem os ramos da mandlbula fusionados na extremidade anterior, palpebras moveis e aberturas da 
orelha externa. Os lagartos e as serpentes sao ectotermieos, regulando sua temperatura eorporal atraves do contato eom 
diferentes microambientes. A maioria dos lagartos e serpentes e ovlpara, embora a viviparidade nao seja incomum 
espeeialmente nas regioes de elima Ifio. As anfisbenas compreendemum pequeno grupo de lagartos tropieais espeeializados a 
escava 9 ao. Esses animais tern o corpo anelado, Ifequentemente desprovido de membros, alem do eorpo robusto e do eranio 
solido e compaeto. 

As serpentes, que evoluiram a partir de um grupo de lagartos, earacterizam-se por um corpo alongado e sem membros, 
alemde um cranio altamente cinetico que Ihes permite engolir presas muito maiores do que seuproprio diametro. Para ca^ar, a 
maioria das serpentes se orienta principalmente por sentidos de natureza quimica, utilizando o orgao de Jacobson, que 
prevalecem sobre os sentidos visuais ou auditivos. Dois grupos de serpentes (viperideos e boideos) apresentam orgaos 
sensiveis a radia^ao i nfr avermelha para detectar suas presas. Algumas serpentes engolem suas presas vivas; outras matam 
suas presas por constri^ao ou envenenamento. Os diferentes grupos de serpentes sao distinguiveis por intermedio da anatomia 
e do posicionamento de suas presas. 

Os tuataras da Nova Zelandia (ordem Sphenodonta) sao os unicos sobreviventes de um grupo de repteis cujos demais 
representantes foram extintos ha 100 milhoes de anos. Eles temvarias caracteristicas quase identicas aquelas dos primeiros 
diapsidos da Era Mesozoica. Esses repteis raros sao partieularmente vulneraveis porque tern um crescimento lento e baixas 
taxas reprodutivas. 

Os crocodilos, os jacares, os caimas e os gaviais (ordem Crocodilia) sao os unicos repteis nao aves atuais do clado 
Archosauria, que inclui os extintos dinossauros e tambem as aves. Os crocodilianos apresentam varias adapta^oes para um 
habito semiaquatico associado a uma dieta carnivora, incluindo um cranio robusto e alongado, com mandibulas poderosas, e 
umpalato secundario. Sao apenas repteis nao aves comcuidado parental bemdesenvolvido. 

I Ouestoes de revisao_ 

1. Quais sao as quatro membranas associadas aos ovos amnioticos? Qual e a fun 9 ao de cada uma dessas membranas? 

2. De que maneiras a pele e o sistema respiratorio diferem entre os amniotas e seus ancestrais tetrapodes primitivos? 

3. Os amniotas sao classificados emtres grupos com base emsua morfologia craniana. Que grupos sao esses e quais sao as 
diferen 9 as entre seus cranios? Que grupos de amniotas atuais se originaram a partir de cada um desses grupos? 

4. Por que os “repteis”, como definidos tradicionalmente, representam um grupo parafiletico? Como a taxonomia cladistica 
redefiniu Reptilia para recuperar seu monofiletismo? 

5. Descreva de que formas os amniotas sao funcional ou estruturalmente mais bem adaptados ao ambiente terrestre do que 
os anamniotas. 

6 . Descreva as principais caracteristicas estruturais das tartarugas que as distinguemde qualquer outro reptil, exceto aves. 

7. Como a temperatura do ninho pode afetar o desenvolvimento dos ovos das tartarugas? 

8 . O que significa a expressao “cranio cinetico” e que vantagens ele oferece? Como as serpentes sao capazes de se 
alimentar de presas de tamanho grande? 

9. A maioria dos lagartos e das serpentes e ovipara, mas algumas sao ovoviviparas ou tern viviparidade placentaria. 
Compare esses metodos de reprodu 9 ao nos escamados. Em que tipo de elima a viviparidade e mais Ifequente? 

10. De que formas os sentidos especiais das serpentes sao semelhantes aos dos lagartos e como esses sentidos evoluiram 
para estrategias alimentares especializadas? 

11. O que sao a nf isbenas? Quais as adapta 96 es morfologicas que apresentam esses animais, para auxiliar na escava 9 ao? 

12. Qual a fun 9 ao do orgao de Jacobson das serpentes? 

13. Qual a fun 9 ao da fosseta loreal dos viperideos? 



14. Descreva como uma serpente se move por ondula^ao lateral. Por que essa forma de looomo 9 ao seria inefieiente sobre 
uma superficie instavel (eomo, por exemplo, a areia) ou uma superficie sem irregularidades? Em condi^oes eomo estas, 
que formas de loeomo 9 ao seriam efieientes para uma serpente? 

15. Qual a diferen 9 a em estrutura e loealiza 9 ao das presas de uma caseavel, uma naja e uma cobra-cipo alfieana? 

16. Como a pe 9 onha das serpentes pode levar suas presas a morte? Como e medida a toxieidade das pe 9 onhas? 

17. Por que os tuataras (Sphenodon) sao animals especialmente interessantes para os bidlogos? Por que sao raros? 

18. Difereneie os dinossauros saurisquios e omitisquios eombase na anatomia de sua eintura pelvica. 

19. O euidado parental de um dinossauro foi mais pareeido eom o de um lagarto ou de um eroeodilo? Explique. 

20. De que subgrupo de diapsidos deseendem os eroeodilianos? Que outros grandes grupos de vertebrados fdsseis e atuais 
deseendem desse mesmo subgrupo? De que maneiras estruturais e comportamentais os eroeodilianos diferem dos demais 
repteis nao aves atuais? 

Para aprofundar seu raciocinio. Como as mudan 9 as ambientais poderiam afetar as popula 96 es de espeeies eujo sexo e 
determinado pela temperatura? 
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Cegonhas durante migragao noturna. 
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Algumas aves, tendo dominado o voo, usamesse poder para fazer as longas migra^oes sazonais. O deslocamento entre regioes 
de invernada ao sul e de reprodu 9 ao ao norte, com longos dias de verao e abundancia de insetos, prove os pais de grande 
quantidade de alimento para eriar sens filhotes. Os predadores de aves nao sao tao abundantes no extremo norte, e uma breve 
apari^ao, 1 vez por ano, de aves jovens vulneraveis nao favoreee o erescimento de popula 96 es de predadores. A migra 9 ao 
tambem aumenta imensamente o espa 90 disponivel para a proeria 9 ao e reduz o comportamento territorial agressivo. 
Finalmente, a migra 9 ao favoreee a homeostase - o equilibrio de proeessos fisiologieos que mantem a estabilidade interna - 
permitindo as aves evitar os extremos climatieos. 

O cenario migratorio inspira admira 9 ao, e os meeanismos fisiologieos da migra 9 ao sao igualmente desafios aos 
pesquisadores. O que determina o momento da migra 9 ao e como eada ave estoca energia suficiente para essa jomada? Como 
se originaram as eventuais dificeis rotas migratorias, e quais as pistas que as aves usam na navega 9 ao? Como o instinto dirige 
as ondas migratorias na primavera e no outono, levando com exito a maioria das aves a sens ninhos no norte, enquanto outras 
ineontaveis falham e morrem, earreadas por essa tarefa sempre desafiadora? 

^ os vertebrados, as Aves (elasse, L. pi. de avis, aves) sao as mais notaveis, as mais melodiosas e, segundo alguns, as mais 
belas. Com mais de 10.400 espeeies, coletivamente distribuidas por quase toda a Terra, as aves superam em numero 
qualquer outro grupo de vertebrados exceto os peixes. Bias habitam fiorestas e desertos, montanhas e pradarias e todos os 
oceanos. E sabido que quatro espeeies visitam o Polo Norte e uma, um mandriao, foi vista no Polo Sul. Algumas aves vivem 
em total eseuridao nas cavernas, eneontrando seus caminhos por ecolooaliza 9 ao, e outras mergulham a profundidades maiores 
que 45 mpara predar organismos aquaticos. O beija-fior-abelha de Cuba {Mellisuga helenae), pesando apenas 1,8 g, e um 
dos menores vertebrados endotermicos. 

Auniea earacteristica especifica que distingue as aves dos outros animais vivos sao suas penas. Se um animal tempenas, 
e uma ave; se nao tern penas, nao e uma ave. Todavia, notamos que as penas nao eram tao diagnosticas no passado; alguns 
dinossauros teropodes que nao eram aves tinham penas. 

Ha uma grande uniformidade estrutural entre as aves. Apesar de eerca de 150 milhoes de anos de evolu 9 ao, durante os 
quais proliferaram e se adaptaram a modos especializados de vida, nos nao temos dificuldade em reconhecer uma ave atual. 
Alem das penas, todas as aves tern os membros anteriores modificados em asas (embora nem sempre usadas para o voo); 
todas tern os membros posteriores adaptados para andar, nadar ou empoleirar-se; todas tern bieos queratinizados sem dentes; e 
todas poem ovos. A razao para essa grande uniformidade estrutural e funeional e que as aves evoluiram para animais 
voadores, o que as for 9 a a manter essas caracteristieas diagnostieas. 

Toda a anatomia das aves e projetada para o voo. A conquista do ar para um vertebrado grande e um desafio evolutive 
altamente exigente. Uma ave deve, e elaro, ter asas para sustenta 9 ao e propulsao. Os ossos devemser leves e, ainda, servirem 
eomo uma estrutura rigida. O sistema respiratorio deve ser muito eficiente para atender as intensas demandas metabolicas do 
voo. Uma ave deve ter um sistema digestive rapido e eficiente para proeessar dietas ricas em energia; ela deve ter uma taxa 
metabolica alta e um sistema eirculatorio de alta pressao. Acima de tudo, as aves devem ter um sistema nervoso finamente 
sintonizado e sentidos agu 9 ados, espeeialmente, uma soberba visao para gereneiar os problemas eomplexos de mergulhos em 
alta velocidade. 

ORIGEM E RELAgOES 

Ha 147 milhoes de anos, um animal voador morreu e depositou-se no fundo de uma laguna marinha rasa, onde e hoje a 
Baviera, na Alemanha. Ele foi rapidamente coberto por silte fine e, por fim, fossilizado. Ea ele permaneceu ate ser descoberto 
em 1861 por um trabalhador que cortava arddsia emuma pedreira calcaria. O fdssil tinha, aproximadamente, o tamanho de um 
eorvo, com um cranio nao diferente ao das aves modernas, exceto pelas mandibulas que eram semelhantes a um bico e 
eontinham pequenos dentes osseos inseridos em alveolos como os dos dinossauros (Eigura 27.1). O esqueleto era 
deeididamente reptiliano, com uma cauda 6 ssea longa, dedos comgarras e costelas abdominals. Ele poderia ser eonsiderado 
um dinossauro terdpode tipico, exceto pelo fato de possuir uma marea ineonfundivel de penas. Denominado Archaeopteryx 
lithographica (Gr., significando “asa antiga inscrita sobre pedra”), o fdssil foi uma descoberta espeeialmente feliz, porque o 
registro fdssil de aves era deeepeionantemente raro. A deseoberta foi tambem dramatica porque demonstrou, para alem de 
qualquer duvida razoavel, a rela 9 ao filogenetica entre as aves e os dinossauros terdpodes extintos. 



Os zoologos ha muito ja reconheceram a similaridade entre as aves e os repteis nao aves. O cranio das aves e dos repteis 
conecta-se com a primeira vertebra cervical por um unico condilo occipital (uma pequena rotula ossea; mamlferos tern duas 
dessas rotulas). As aves e os repteis nao aves tern um unico osso na orelha media, o estribo (os mamiferos temtres ossos na 
orelha media). Ambos tern um maxilar consistindo em cineo ou seis ossos, enquanto o maxilar dos mamiferos tern um osso 
mandibular, o dentario. Ambos excretam seus residuos nitrogenados na forma de acido urico, enquanto os mamiferos o fazem 
eomo ureia. As aves e os repteis nao aves poem ovos grandes com muito vitelo, e o embriao desenvolve-se inicialmente por 
clivagem superficial. 

O renomado zoologo ingles, Thomas Henry Huxley, ficou tao impressionado com essas e muitas outras afinidades 
anatomicas e fisiologicas que chamou as aves de “repteis glorificados” e classificou-as em um grupo de dinossauros 
denominados teropodes (ver Capitulo 26), que apresentavam diversas caraeteristieas semelhantes as das aves (Figuras 27.2 e 
27.3). Os dinossauros terdpodes compartilhammuitos caraeteres derivados comas aves, e o mais 6bvio deles e umpesco 90 
alongado, movel e em forma de “S”. 


Figura 27.1 Archaeopteryx, uma ave primitiva de 147 milhoes de anos. A. Molde do segundo e mais perfeito 
fossil de Archaeopteryx, que foi descoberto em uma pedreira de calcario na Baviera. Foram descobertos 11 
especimes de Archaeopteryx, o mais recente descrito em 2011. B. Reconstrugao de Archaeopteryx. 
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Figura 27.2 Evolugao das aves modernas. Das 40 ordens de aves atuais, sao mostradas as 9 mais importantes. 
A mais antiga ave conhecida, Archaeopteryx, viveu no periodo Jurassico Superior, ha 147 milhoes de anos. 
















Apenas Archaeopteryx compartilha muitos caracteres especializados do seu esqueleto com os menores 
dinossauros teropodes, e e considerado como tendo evoluido dentro do dado dos teropodes. A evolugao das 
ordens modernas de aves ocorreu, rapidamente, durante o periodo Cretaceo e inicio do Terciario. 
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Figura 27.3 Cladograma de Saurischia, mostrando as relagoes de varies taxons com as aves modernas. Sao 
mostrados poucos caracteres derivados compartilhados, principalmente relacionados com o voo, que foram 
usados para construir a genealogia. Os ornitisquios sao o grupo-irmao de todos os saurisquios e todos sao 
membros do dado Archosauria (ver Figuras 26.1 e 26.2). 

As penas precederam ambos - as aves e o voo. Os dromeossauros, um grupo de teropodes que inclui o Velociraptor, 
compartilham muitos caracteres derivados adicionais com as aves, incluindo a furcula (claviculas fusionadas) e os ossos 
lunares do punho, que permitem movimentos giratorios, posteriormente usados no voo (Figura 27.3). Uma evidencia adicional, 
ligando as aves aos dromeossauros, veio de fosseis descritos recentemente de depositos do Jurassico Superior e Cretaceo 
Inferior da provincia de Liaoning, China. Esses fosseis extraordinarios de dromeossauros incluem alguns com filamentos, 
como 0 Sinosauropteryx, e alguns com penas, como Protarchaeopteryx e Caudipteryx. Os filamentos eram estruturas ocas, 
semelhantes ao estagio inicial do desenvolvimento das penas modernas (Figura 27.5). Todavia, esses dromeossauros 
emplumados nao podiam voar, pois tinham membros anteriores curtos e as penas com vexilos simetricos (as penas de voo das 
aves modernas voadoras sao assimetricas). Claramente, esses filamentos e penas primitivos serviam diferentes propositos, 
talvez provendo termorregulagao ou criptica, ou usados em exibigoes da corte. Alguns dromeossauros, como o arboricola 
Microraptor, provavelmente usavam suas penas para planar ou controlar saltos entre as arvores. Mais tarde, as penas 
passaram por exaptagao* (Capitulo 6) para voo ativo. Os fosseis da Espanha e da Argentina, que representam aves mais 
derivadas que Archaeopteryx, documentam o desenvolvimento da quilha do esterno e da alula, a perda dos dentes e a fusao de 
ossos caracteristica das aves modernas. Uma abordagem filogenetica da classificagao agrupa as aves com os dinossauros 
teropodes. Desse ponto de vista, os dinossauros nao estao extintos - eles estao conosco hoje como aves! Definem-se “aves” 
como 0 clado que contem o ancestral do Archaeopteryx, as aves vivas e todos os sens descendentes. As sinapomorfias para 




















este dado incluem um comprimento de cauda reduzido, um cerebelo maior e diversas caracteristicas esqueleticas do cranio, 
vertebras e apendices. 

As aves atuais (Neomithes) sao divididas emdois grupos: (1) Paleognathae {Gr. palaios, antigo, + gnathos, maxila), as 
grandes aves nao voadoras similares aos avestruzes e os quivis, frequentemente chamadas de aves ratitas, que tern o estemo 
achatado com musculos peitorais pouco desenvolvidos, e os tinamideos, e (2) Neognathae (Gr. neos, novo, + gnathos, 
maxila), todas as outras aves, quase todas voadoras que tern um esterno eom quilha, ao qual se fixam poderosos musculos de 
voo. Existem varias aves neognatas nao voadoras, algumas das quais sem quilha no estemo (Figura 27.4). A incapacidade de 
voar surgiu independentemente em muitos grupos de aves; o registro fossil revela cormiras, pombas, papagaios, grous, alcas, 
patos e, ate mesmo, uma coruja nao voadores. Os pinguins nao voam, embora utilizem suas asas para “voar” na agua (ver 
Figura 10.8). Geralmente, a incapaeidade de voar evoluiu em ilhas sem grandes predadores terrestres. As aves nao voadoras 
que habitam os continentes, hoje, sao os grandes paleognatas (avestruz, ema, casuar, emu) que podem correr rapido o 
suficiente para escapar de predadores. O avestruz pode alcan 9 ar 70 km por hora e existem relates de 96 km por hora. A 
evolu 9 ao e a geografia histdriea das aves nao voadoras sao discutidas nos Capitulos 6 e 37, respeetivamente. 



Figura 27.4 Uma das mais estranhas aves, o bigua nao voador, Nannopterum harrisi, das ilhas Galapagos, seca 
suas asas apos forragear peixes. Ele e um excelente nadador e, para apanhar peixes e octopodes, propulsiona- 
se na agua com os pes. O bigua nao voador e um exempio de ave carenada (tern um esterno com quilha) que 
tern a quilha reduzida e perdeu a habilidade de voar. Ordem Suliformes. 

Os corpos das aves nao voadoras foram drasticamente redesenhados, por causa da inexistencia das restri^es do voo. A quilha do esterno e os pesados musculos de 
voo foram perdidos (17% do peso corporal das aves voadoras), e outros dispositivos especrficos de voo desapareceram. Como o peso do corpo nao e uma restrigao, as 
aves nao voadoras tendem a se tornar maiores. Varias aves nao voadoras extintas eram enormes: os moas gigantes da Nova Zelandia pesavam mais de 225 kg e as 
aves-elefante de Madagascar, as maiores aves ja existentes, pesavam quase 450 kg e atingiam quase 2 m de altura. 

ADAPTAgOES ESTRUTURAIS E FUNCIONAIS PARA O VOO 

Assimcomo uma aeronave deve ser projetada e constmida de acordo comrigidas especifica 96 es aerodinamicas para voar, as 
aves tambem devem satisfazer requisites estruturais estritos se pretendem permanecer no ar. O voo humano se tornou possivel 
quando desenvolvemos um motor de combustao interna e aprendemos como reduzir a rela 9 ao peso-poteneia ate um ponto 
critico. As aves conseguiram voar ha milhoes de anos. Ao contrario dos avioes, as aves devem tambem se alimentar e 
converter o alimento em energia metabdliea, escapar de predadores, reparar suas prdprias lesoes, manter uma temperatura 
corporal constante e se reproduzir. 

Penas 

As penas sao muito leves e ainda possuem uma extraordinaria dureza e resistencia a tensao. As mais tipicas das penas das 
aves sao as penas de contorno, penas comvexilos que reeobreme dao forma ao corpo da ave. Fima pena de contorno consiste 



emum eixo oco, ou calamo, emergindo de um foHculo da pele, e uma haste, ou raque, que e continua 9 ao do calamo e sustenta 
numerosas barbas (Figura 27.5). As barbas sao arranjadas de maneira paralela e proximas, dispostas diagonalmente para 
ambos os lados da haste eentral, formando uma superfleie plana, expandida e entrela^ada, o vexilo. Podem existir varias 
eentenas de barbas emum vexilo. 

Quando uma barba e examinada ao mieroseopio, ela pareee ser uma repliea em miniatura de uma pena, eom numerosos 
filamentos paralelos denominados barbulas, distribuldas em eada lado da barba, abrindo-se lateralmente a ela. Podem existir 
600 barbulas emum lado de uma barba, eommais de 1 milhao de barbulas por pena. As barbulas de uma barba se sobrepoem 
as barbulas da barba vizinha, em um padrao de zigue-zague, que sao mantidas unidas com grande tenacidade por minusculos 
ganchos. Se duas barbas adjacentes se separarem- e uma for^a consideravel e necessaria para separar um vexilo - elas podem 
instantaneamente se entrela^ar novamente apenas passando-se a ponta dos dedos pela pena. Uma ave faz isso com seu bico e 
gasta bastante tempo alisando-as para manter suas penas emperfeita condi^oes. 
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Figura 27.5 Tipos de penas e seu desenvolvimento. De A para E, Estagios sucessivos no desenvolvimento dos 
vexilos ou da pena de contorno. O crescimento ocorre dentro de uma bainha protetora, D, que se rompe quando 
tormina o crescimento, permitindo que a pena madura expanda-se em uma superficie plana. De F para H, outros 
tipos de penas, incluindo uma pena de faisao com hipopena, F; filoplumas, G; e pluma do adulto, H. 

Tipos de penas 



















Diferentes tipos de penas das aves cumprem fun^oes distintas. As penas de contorno (Figura 27.5E) dao a ave sua forma 
externa e sao do tipo que ja descrevemos. As penas de eontomo que se projetampara alem do eorpo e sao utilizadas no voo 
denominam-se penas de voo. As fUoplumas (Figura 27.5G) sao penas “degeneradas” similares a pelos; cada uma e um eixo 
delgado eom um tufo de barbas eurtas na extremidade. Bias sao os “pelos” de uma ave depenada e nao tern fun 9 ao eonhecida. 
As cerdas ao redor do bieo de tiranideos e curiangos sao, provavelmente, filoplumas modifieadas. As plumas (Figura 27.5H) 
sao tufos macios, sem uma raque proeminente, ocultas sob as penas de contorno. Bias sao macias porque suas barbulas nao 
tern ganchos. Bias sao especialmente abundantes no peito e no abdome das aves aquaticas, e em jovens de codornas e 
tetraonideos, funcionando, principalmente, para conservar calor. Blm quarto tipo de pena altamente modificada, a pena de p6, 
caracteriza as gar 9 as, socos, gavioes e papagaios; as suas extremidades desintegram-se quando crescem, liberando um p 6 
semelhante a talco que aumenta a impermeabilidade das penas e confere a elas umaspecto metalico. 

Caracterfsticas da Classe Aves 

• Pesco^o alongado em forma de S; membros anteriores modificados em asas; endotermicos 

• Epiderme recoberta de penas e escamas nas pernas; glandulas sudorfparas delgadas da epiderme e derme; glandula de oleo na base da cauda 

• Craniofusionado com um cdndilo ocdpital; muitos ossos com cavidades aereas; costelas com processos uncinados reforgados; cauda curta, parte das 
vertebras caudaisreduzidasaopigostilo; cintura pelvica, sinsacro; esterno, em geral, bem desenvolvido com quilha 

• Sem dentes; cada maxila coberta por uma camada cornea formando o bico; moela presente 

• Encefalo bem desenvolvido com cerebelo e lobos opticos grandes; 12 pares de nervos cranianos 

• Olhos grandes, com pectina (Eigura 27.15); apenas um osso na orelha media 

• Sexos separados; fertilizagao interna; orgao copulador (falo) em patos, gansos, paleognatas e em algumas outras aves; femeas apenas com ovario e 
oviduto esquerdo funcionais; determinate sexual por cromossomos (femeas heterogameticas) 

• Membranas fetais do amnio, corio e alantoide; oviparos; ovos amnioticos com cascas calcarias duras e muito vitelo; cuidado parental extensive 
dosfil botes 

• Sistema excretor com rim metanefrico e ureteres abrem-se na cloaca; acido lirico e a principal excreta nitrogenada 

• Pulmoes de parabronquios com fluxo de ar continue; siringe (caixa vocal) presente; sacos aereos entre os orgaos viscerais e o esqueleto 

• Coragao com delsatrios e dels ventriculos; circuitos pulmonarese sistemico separados; persistencia do arco aortico direito; eritrocitos nucleados 

Origem e desenvolvimento 

Assim como a escama de um reptil, que e homologa, a pena se desenvolve de um espessamento da epiderme que recobre um 
nucleo dermico nutriente (Bigura 27.5A). Bntretanto, em vez de se achatar, como uma escama, o botao de uma pena forma um 
cilindro oco e penetra parcialmente no foliculo do qual cresce. O cilindro oco tern duas camadas epidermicas, uma externa, 
que forma uma bainha protetora, e uma interna, que forma uma crista destinada a se tornar a raque e as barbas. Conforme a 
pena aumenta e seu crescimento aproxima-se do fim, a raque e as barbas macias sao transformadas em estruturas duras pela 
deposi 9 ao de queratina. A bainha de prote 9 ao rompe-se, permitindo que a extremidade apical da pena projete-se e que as 
barbas se desenrolem 

Muda 

Quando completamente desenvolvida, uma pena, tal como um pelo mamifero, e uma estrutura morta. A troca, ou muda, das 
penas e um processo altamente ordenado. Exceto nos pinguins, que tocam todas de uma vez, as penas sao descartadas 
gradualmente, o que evita o surgimento de areas nuas. As penas de voo das asas e da cauda sao perdidas aos pares, uma de 
cada lado, mantendo o equilibrio (Bigura 27.6). As substitui 96 es surgem antes que o prdximo par seja descartado, e a maioria 
das aves pode continuar a voar sem os pares durante a muda. Entretanto, muitas aves aquaticas (patos, gansos, gavias e outras) 
perdem todas as suas principais penas de uma vez e ficam presas no solo durante a muda. Muitas preparam-se para a muda, 
deslocando-se para corpos isolados de agua onde podem encontrar alimento e escapar mais facilmente de inimigos. Quase 
todas as aves mudamno minimo 1 vez por ano, normalmente no fim do verao ap 6 s a esta 9 ao de nidifica 9 ao. 









A cor vfvida das penas e de dois tipos: pigmentar e estrutural. As penas vermelhas, laranja e amarelas sao coloridas por pigmentos, chamados de lipocromos, 
depositados nas barbulas das penas a medida que sao formadas. As cores preta, marrom, marrom-avermelhada e cinza provem de um pigmento diferente, a 
melanina. As penas azuis das gralhas, Passerinacyanea, e irenfdeos nao dependem de pigmento, mas do espalhamento de comprimentos mais curtos de ondas de 
luz por particulas no interior das penas; estas sao cores estruturais. As penas azuis tern melanina subjacente, que absorve certos comprimentos de onda, 
intensificando, assim, o azul. Essas penas tern a mesma aparencia de qualquer angulo de visao. As cores verdes sao quase sempre uma combina^o de pigmento 
amarelo com a cor azul estrutural. Um outro tipo de cor estrutural e a linda cor iridescente de muitas aves, que varia desde o vermelho, laranja, cobre e ouro ate 
verde, azul e violeta. A cor iridescente e baseada na interferencia que faz as ondas luminosas se refor^arem, se atenuarem ou se eliminarem. As cores iridescentes 
podem mudar de acordo com o angulo de observagao; os quetzals, por exempio, parecem azuis de um angulo e verdes de outro. Entre os vertebrados, apenas os 
peixes de recites tropicals podem rivalizar com as aves na intensidade e vividez das cores. 

Esqueleto 

Um requisite estrutural importante para o voo e um esqueleto leve; porem, firme, mesmo sendo ele robusto (Figura 27.7 A). 
Comparados eom as primeiras aves eonheeidas, Archaeopteryx (Figura 27JB), os ossos das aves modernas sao 
extraordinariamente leves, delieados e entremeados por eavidades oeas. Esses ossos pneumaticos (Figura 27.8) sao eontundo 
fortes. O esqueleto de uma Ifagata eom 2,1 mde envergadura pesa apenas 114 g, menos do que o peso de todas as suas penas 
juntas. 



Figura 27.6 Aguia-pescadora, Pandion haliaetus, pousada enquanto segura um peixe recem-capturado. As 
penas sao mudadas em uma sequencia exata de pares de tal forma que o equilibrio e mantido durante o voo. 
Ordem Accipitriformes. 
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Figura 27.7 A. Esqueleto de corvo, mostrando parte das penas de voo. B. Esqueleto de Archaeopteryx, 
mostrando as estruturas reptilianas (azul) que sao mantidas, modificadas ou perdidas nas aves modernas. A 
furcula e o osso lunar do pulso (vermelho) eram caracteres novos para aves e seus ancestrais dromeossauros. 

Como os arcossauros, as aves evolmram de aneestrais com cranios diapsidos (Capitulo 26). Entretanto, os cranios das 
aves modernas sao tao especializados que e dificil ver qualquer tra^o da condi^ao diapsida original. O cranio das aves e 
construido de forma leve e, em sua maior parte, fundido em uma s6 pe^a. A caixa craniana e as drbitas sao grandes para 





























acomodar um encefalo saliente e olhos grandes, necessarios para uma coordena 9 ao motora rapida e uma visao superior. Ja o 
cranio de um pombo pesa apenas 0,21% de seu peso total; para compara 9 ao, o cranio de um rato pesa 1,25% de seu peso. 
Entretanto, o esqueleto de uma ave nao e mais leve do que o de um mamifero de tamanho similar. A diferen 9 a esta na 
distribui 9 ao da massa; enquanto o cranio e os ossos pneumaticos das asas sao especialmente leves, os ossos das pernas sao 
mais pesados do que os dos mamiferos. Isso rebaixa o centro de gravidade das aves, o que melhora a estabilidade 
aerodinamica. 

'Em Archaeopteryx, ambas as mandibulas continham conjuntos de dentes cm alveolos, uma caracteristica arcossauriana. 
As aves modernas nao temdente algum, tendo, emvez disso, umbico queratinizado moldado ao redor das mandibulas osseas. 
A mandibula e um complexo de varies ossos articulados para prover uma a 9 ao articulada dupla que permite a boca abrir-se 
grandemente. A maioria das aves tern cranios cineticos (os cranios cineticos dos lagartos sao descritos no Capitulo 30), com 
uma articula 9 ao flexivel entre a mandibula e o cranio. 

A caracteristica mais distinta da coluna vertebral e sua rigidez. A maioria das vertebras, exceto as cervicais (vertebras 
do pesco 9 o), fusiona-se. A maioria das caudais e fundida cm um pigostilo (Figura 27. 7A), enquanto muitas das vertebras 
remanescentes do tronco fundem-se como um sinsacro. Essas vertebras fundidas e a cintura pelvica formam uma estrutura 
firme, porem leve para sustentar as pernas e fornecer rigidez para o voo. Para auxiliar nessa rigidez, as costelas sao 
entrela 9 adas umas as outras com processes uncinados (Figura 27. 7A). Exceto nas aves nao voadoras, o estemo ostenta uma 
quilha grande e delgada, denominada carena, que proporciona uma fixa 9 ao para os poderosos musculos de voo. As claviculas 
fundidas formam uma fiircula elastica, que aparentemente armazena energia quando se flexiona durante as batidas das asas. As 
penas assimetricas e a furcula grande de Archaeopteryx, junto com a anatomia do encefalo e orelha interna, sugerem que o 
animal tinha alguma habilidade de voo. Todavia, ele teria side um voador Ifaco, porque seu esterno pequeno oferecia pouca 
area para a fixa 9 ao dos musculos de voo (Figura 27. 7B). 

Os ossos dos membros anteriores sao altamente modificados para o voo. Eles sao reduzidos cm numero e varies sao 
fundi dos juntos. Apesar dessas altera 96 es, a asa de uma ave e claramente um rearranjo do membro tetrapode vertebrado do 
qual se originou (ver Figura 25.3), e todos os elementos - bra 90 , antebra 9 o, pulse e dedos - estao representados na forma 
modificada (Figura 27.7). 



Figura 27.8 Osso perfurado da asa de um passaro, mostrando o suporte entrelagado e os espagos aereos que 
substituem a medula ossea. Tais ossos pneumaticos sao, notavelmente, leves e resistentes. 







Figura 27.9 Musculos de voo de uma ave sao dispostos para manter o centro de gravidade baixo no corpo. Os 
dois principals musculos de voo estao ancorados na quilha do esterno. A contragao do musculo peitoral puxa a 
asa para baixo. Entao, quando o peitoral relaxa, o musculo supracoracoideo contrai-se e puxa a asa para cima, 
atuando como urn sistema de roldana. 

Sistema muscular 

Os musculos locomotores das asas sao relativamente macigos para suprir as demandas do voo. O maior desses e o peitoral, 
que abaixa as asas emvoo. Seu antagonista e o musculo supracoracoideo, que eleva a asa (Figura 27.9). Surpreendentemente, 
talvez, este ultimo nao esta localizado na coluna vertebral (qualquer um que ja comeu o dorso de uma galinha sabe que ele tern 
pouca came), mas nos musculos peitorais. Ele e ligado por um tendao a parte superior do umero e puxa a asa por um 
engenhoso arranjo de “corda e roldana”. Ambos, peitoral e supracoracoideo, ancoram-se na quilha do esterno. O 
posicionamento da principal massa muscular mais baixo no corpo aumenta a estabilidade aerodinamica. 

Na perna, a principal massa muscular localiza-se na coxa e os tendoes linos, porem fortes, estendem-se para baixo por 
uma bainha, semelhante a luva, ate os dedos. Consequentemente, os pes sao praticamente destituidos de musculos, explicando 
a aparencia fina e delicada das pernas das aves. Esse arranjo coloca a principal massa muscular proxima ao centro de 
gravidade da ave e, ao mesmo tempo, possibilita grande agilidade aos pes esbeltos e leves. Como os pes sao compostos 
prineipalmente de ossos, tendoes e pele dura e escamosa, sao altamente resistentes a danos por congelamento. Quando uma 
ave empoleira-se emumramo, e ativado um engenhoso mecanismo de fechamento dos artelhos (Figura 27.10), o que evita que 
a ave caia do seu poleiro quando adormecida. O mesmo mecanismo faz, automaticamente, com que as garras de um gaviao ou 
de uma comja penetrem profundamente emsuas presas, quando flexionamas pernas sob o impacto do choque. O ato possante 
de agarrar de uma ave de rapina foi descrito por L. Brown. ^ 

Quando uma aguia agarra com determinagao, a nossa mao fica dormente, sendo quase impossivel solta-la, ou relaxar o 
aperto de seus dedos coma outra mao. Devemos esperar ate que a ave afrouxe, e, enquanto se espera, temos tempo 
suficiente para perceber que um animal como um coelho ficaria rapidamente paralisado, incapaz de inspirar e, talvez, 
totalmente perfurado pelas garras comtal aperto. 

As aves perderam a longa cauda ancestral, ainda evidente em Archaeopteryx, que foi substituida por uma musculatura 
proeminente em forma de “almofada”, na qual se inseremas penas da cauda. Ela contemum arranjo de minusculos musculos, 
cerca de 1.000 em algumas especies, que controlam as cruciais penas da eauda. O sistema muscular mais complexo e o do 
pescogo das aves; os musculos delgados e filamentosos, elaboradamente entrelagados e subdivididos, proporcionam grande 
flexibilidade vertebral ao pescogo da ave. 







Alimento, alimenta^ao e digestao 

As primeiras aves eram carmvoras, alimentando-se, principalmente, de insetos, ja bem estabelecidos na superficie da Terra, 
tanto em variedade quanto em numero, antes do surgimento das aves. Com a vantagem do voo, as aves podiam ea^ar insetos 
em voo e realizar seu assalto a refugios de insetos, inaeessiveis prineipalmente a seus pares tetrapodes terrieolas. Atualmente, 
ha uma ave para ea 9 ar quase eada tipo de inseto; elas investigam o solo, pesquisam as easeas das arvores, inspeeionam eada 
folha ouramo e perfuram galerias de insetos eseondidos nos troneos das arvores. 

Na dieta das aves sao eneontrados outros alimentos de origem animal (vermes, moluseos, erustaeeos, peixes, sapos, 
repteis, mamiferos, assim eomo outras aves). Um grupo muito grande, eerea de 20% de todas as aves, alimenta-se de neetar. 
Algumas aves sao onivoras (geralmente, denominadas euiifagicas, ou espeeies “de nutri^ao ampla”), que eomerao aquilo que 
for sazonalmente abundante. Outras sao espeeialistas (ehamadas de estenofagicas, ou espeeies “de nutri 9 ao restrita”) e tern a 
propria dispensa - mas por umpre 90 . A sobreviveneia dessas aves pode ser posta emperigo se a fonte alimentar for reduzida 
ou destruida por alguma razao (p. ex., doen 9 as, elima adverse). 



Figura 27.10 Mecanismo de empoleiramento de uma ave. Quando a ave pousa em um galho, os tendoes 
encolhem automaticamente, fechando os dedos ao redor do poleiro. 

Os bicos das aves sao fortemente adaptados para habitos alimentares espeeifieos - desde tipos generalizados, eomo o 
forte e pontiagudo bieo do eorvo, para os altamente espeeializados dos flamingos, pelieanos e alfaiates (Figura 27.11). O bieo 
de um piea-pau e reto, duro, com estrutura semelhante a um cinzel. Ancorado ao tronco da arvore, com sua cauda servindo 
eomo suporte, ele dispara golpes fortes e rapidos para escavar cavidades para ninho ou expor insetos que perfuram madeira. 
Entao, ele usa lingua longa, flexivel e comespinhos para retirar insetos de suas galerias. O cranio do piea-pau e especialmente 
espesso para absorver o impacto. 

Quanto as aves comem? O ditado “comer eomo um passarinho” supoe umapetite reduzido, por uma peculiar distor 9 ao da 
realidade. Contudo, as aves sao comedoras vorazes devido a seu metabolismo intenso. As aves pequenas, com sua taxa 
metabolica alta, ingerem mais alimento em rela 9 ao a sua massa corporal que as aves grandes. Isso ocorre porque o consume 
de oxigenio aumenta eerea de 75% em rela 9 ao ao peso corporal. Por exemplo, a taxa metabolica em repouso (oxigenio 
consumido por grama de massa corporal) de umbeija-flor e 12 vezes a de umpombo e 25 vezes a de uma galinha. Umbeija- 
flor de 3 g pode comer 100% de seu peso corporal por dia e um chapim-azul, de 11 g, eerea de 30%; ja uma galinha- 
domestica de 1.880 g, 3,4%. Obviamente, o peso do alimento consumido tambem depende do conteudo de agua, ja que a agua 
nao tern valor nutritivo. Foi estimado que uma tagarelha-europeia de 57 g comeu em 1 dia 170 g de Ifutos de Cotoneaster 



ricos em agua - 3 vezes seu peso corporal! Os comedores de sementes, de pesos equivalentes, podem ingerir apenas 8 g de 
sementes secas por dia. 
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Figura 27.11 Alguns bicos de aves mostrando uma diversidade de adaptagoes. 

As aves processam seu alimento rapidamente e sao dotadas de um eficiente sistema digestivo. Uma ave da famllia 
Laniidae pode digerir um camundongo em3 h, e os frutos podem passar, completamente, atraves do trato digestivo de umsabia 
em exatos 30 min. Devido a ausencia de dentes nas aves, os alimentos que precisam ser moidos sao reduzidos na moela. 
Muitas aves tern uma dilatagao (papo) na extremidade inferior do esofago, que serve como camara de estocagem. Em rolas, 
pombos e alguns papagaios, o papo nao armazena apenas alimento, como tambem produz um fluido, rico em proteinas e 
lipidios, composto por celulas epiteliais do revestimento do papo. Alguns dias apos a eclosao, o filhote desamparado e 
alimentado como fluido do papo, regurgitado por ambos os pais. 

O estomago propriamente dito consiste em dois compartimentos: o proventriculo que secreta suco gastrico; e a moela 
muscular, que tern um forte revestimento queratinizado para triturar o alimento. As aves engolem objetos asperos, arenosos ou 
cristais de rocha, que fleam alojados na moela, para auxiliar o processo de trituragao. A moela de umperu e especialmente 
forte e pode quebrar bolotas, semente de nogueira e nozes. Certas aves de rapina, como as corujas, formam pelotas (pellets) 
de materials indigeriveis no proventriculo, principalmente ossos e pelos, e os eliminampela boca. Na jungao entre o intestino 
delgado e o reto, localiza-se um par de cecos, que sao bem desenvolvidos nas aves herbivoras, nas quais servem como 


Camaras de fermenta^ao. Na por 9 ao terminal do sistema digestive, localiza-se a cloaca, que recebe tambem os duetos genitais 
e ureteres. Nas aves jovens, a bursa de Fabricius, situada na parede dorsal da cloaca, processa linfocitos B, que sao 
importantes na resposta imunologiea (Capitulo 36). 

Sistema circulatorio 

A organiza 9 ao geral da circula 9 ao das aves nao e muito diferente daquela dos mamiferos, embora tenha evoluido 
independentemente. O eora 9 ao eom quatro eamaras e grande, com uma parede ventricular robusta; assim, as aves 
compartilham com os mamiferos a completa separa 9 ao das ciroula 96 es sistemiea e respiratdria. Entretanto, o arco adrtico 
direito, em vez do esquerdo como nos mamiferos, conduz a aorta dorsal. As duas veias jugulares no pesco 90 sao coneetadas 
por uma comunioa 9 ao entre elas, uma adapta 9 ao para a condu 9 ao sanguinea de uma jugular para a outra quando a cabe 9 a gira. 
As arterias braquial e peitoral das asas e do peito sao, em geral, grandes. 

O batimento cardiaco das aves e extremamente rapido, e, como nos mamiferos, ha uma rela 9 ao inversa entre a taxa 
eardiaca e o peso eorporal. Por exemplo, umperu emrepouso tern uma taxa cardiaca de 93 bpm; uma galinha emrepouso tern 
uma taxa de 250 bpm; e um ehapim-de-eabe 9 a-preta tern 500 bpm enquanto dorme, que podem aumentar para fenomenais 
1.000 bpmemexercicio. Apressao sanguinea das aves e, grosseiramente, equivalente a dos mamiferos de mesmo tamanho. 

O sangue das aves eontem eritrocitos nucleados biconvexos (os mamiferos, os unicos outros vertebrados endotermicos, 
tern eritrdcitos anucleados biconcavos, que sao um pouco menores do que aqueles das aves). Os fagocitos, ou celulas 
ameboides mdveis do sangue, sao particularmente eficientes nas aves, reparando feridas e destruindo mierdbios. 

Sistema respiratorio 

O sistema respiratorio das aves difere, radicalmente, dos pulmoes dos demais repteis e mamiferos e e adaptado 
maravilhosamente para satisfazer as alias demandas metabolicas do voo. Nas aves, as ramifica 96 es mais finas dos bronquios, 
em vez de terminarem em alveolos de fundo cego como nos mamiferos, desenvolveram parabronquios tubulares, atraves dos 
quais o ar flui continuamente. Os parabronquios formam os pulmoes das aves. Tambem unico e o sistema extensivel de nove 
sacos aereos interconectados, que se loealizam em pares no tdrax e no abdome e ate se estendempor linos tubos no interior 
dos ossos longos (Figura 27.12). Os sacos aereos conectam-se aos pulmoes, de tal modo que a maioria do ar inspirado evita 
os pulmoes e flui, diretamente, para o interior dos sacos aereos posteriores, que servem de reservatdrio de ar freseo. Na 
expira 9 ao, esse ar oxigenado passa pelos pulmoes e e coletado nos saeos aereos anteriores. A partir dai, ele flui diretamente 
para o exterior. Assim, sao neeessarios dois ciclos respiratdrios para uma simples inspira 9 ao de ar passar atraves do sistema 
respiratdrio (Figura 27.12). A vantagem de tal sistema e que um fluxo quase continue de ar oxigenado passa atraves dos 
parabronquios ricamente vascularizados. Claramente, e o sistema respiratdrio mais eficiente de qualquer vertebrado terrestre. 

A efidenda notavel do sistema respiratorio das aves e enfatizada pelos gansos {Anser indicus) que migram, rotineiramente, sobre as montanhas do Himalaia e tern 
sido vistos voando sobre o Monte Everest (8.848 m ou 29.141 pes), em condi^es que sao severamente hipoxicas para os seres humanos. Eles atingem altitudes de 
9.000 m em menos de 1 dia, sem adimata^o, o que e absolutamente essendal ao ser humano para alcangar os limites superiores do Monte Everest. 

Alem de realizar sua prineipal fun 9 ao respiratdria, o sistema de saeos aereos auxilia a resfriar a ave durante exercieios 
vigorosos. Por exemplo, um pombo em voo produz cerea de 27 vezes mais ealor do que quando esta em repouso. Os sacos 
aereos tern numerosos divertieulos que se estendem no interior dos ossos pneumaticos maiores (Figura 27.8) das einturas 
escapular e pelviea, das asas e pernas. Por conteremar aquecido, eles fornecem consideravel flutua 9 ao a ave. 

Sistema excretor 

A urina e formada em rins metanelficos pares (Capitulo 30), relativamente grandes, por filtra 9 ao glomerular, seguida por 
modifica 9 ao seletiva do filtrado no tiibulo. A urina passa pelos ureteres ate a cloaca. Nao ha bexiga urinaria. 

As aves, como os demais repteis, excretam sens residues nitrogenados na forma de acido urico. Nos ovos com casca, 
como crescimento do embriao, todos os produtos da excre 9 ao devempermanecer no interior da casca do ovo. O acido urico 
cristaliza-se a partir da solu 9 ao e pode ser estoeado, inofensivamente, no interior do saco alantoico (Capitulo 26). Devido a 
baixa solubilidade do acido urico, uma ave pode excretar 1 g de acido urico em apenas 1,5 a 3 mf, de agua, enquanto um 
mamifero pode preeisar de 60 mf, de agua para exeretar 1 g de ureia. A eoneentra 9 ao do acido urico ocorre quase 


inteiramente na cloaca, onde ele e combinado com o material fecal e a agua e reabsorvida. 

Sacos Pulmao Sacos 



Figura 27.12 Sistema respiratorio de uma ave. A. Pulmoes e sacos aereos. E mostrado urn lado do sistema 
bilateral de sacos aereos. B. Movimento de urn so volume de ar atraves do sistema respiratorio da ave. Dois 
ciclos respiratorios completes sao necessaries para mover o ar atraves do sistema. 


Os rins das aves sao muito menos eficientes que os rins dos mamlferos na remo 9 ao de sals, especialmente sodio, potassio 
e cloreto. A maioria dos mamlferos pode eoneentrar solutos de 4 a 8 vezes aquela concentra^ao do sangue, e alguns roedores 
do deserto podem eoneentrar a urina qnase 25 vezes a eoneentra 9 ao do sangue. Por compara 9 ao, a maioria das aves eoneentra 
solutos so ligeiramente acima daqueles do sangue (o maximo que alguma ave pode eoneentrar e proximo a 6 vezes a do 
sangue). 

Para compensar a baixa capaeidade dos rins de eoneentrar solutos, algumas aves, espeeialmente as marinhas, usam 
meeanismos extrarrenais para excretar sal do corpo, obtido a partir do alimento que elas eomem e da agua do mar que elas 
bebem As glandulas de sal, localizadas aeima de cada olho das aves marinhas (Figura 27.13), excretam solu 96 es altamente 
eoneentradas de eloreto de sodio, 2 vezes superior a ooncentra 9 ao da agua do mar. A solu 9 ao salina sai das narinas intemas ou 
externas, dando a gaivotas, petrels e outras aves marinhas umpermanente nariz escorrendo. O tamanho das glandulas de sal em 
algumas aves depende de quanto sal elas ingerem Por exemplo, uma popula 9 ao de patos que tern uma vida semimarinha, na 
Groenlandia, tern glandulas de sal 10 vezes maiores que as dos patos eomuns de agua doee. 

Sistemas nervoso e sensorial 

O projeto dos sistemas nervoso e sensorial das aves reflete os eomplexos problemas do voo e uma existeneia altamente 
visivel, na qual ela deve obter alimento, acasalar, defender o territorio, ineubar e criar os filhotes, alem de distinguir 
eorretamente um amigo de um inimigo. O eneefalo de uma ave tern hemisferios cerebrals, cerebelo e teto do mesencefalo 
(lobos opticos) bem desenvolvidos (Figura 27.14). Nas aves, o cortex cerebral - principal centre de eoordena 9 ao do 
eneefalo dos mamlferos - e delgado, sem fissuras e poueo desenvolvido. Mas, no nucleo do cerebro, a crista ventricular 
dorsal e expandida no principal centre integrative do eneefalo, que controla atividades como eomer, cantar, voar e todos os 
eomportamentos reprodutivos eomplexos. As aves relativamente inteligentes, eomo corvos e papagaios, tern hemisferios 
eerebrais maiores do que aves menos inteligentes, eomo galinhas e pombos. O cerebelo e muito maior em aves do que nos 
demais repteis e coordena posi 9 ao museular, equilibrio e irrforma 9 ao visual, usados no movimento e no equilibrio. Os lobos 
opticos, estruturas salientes lateralmente no mesencefalo e comparaveis ao cortex visual dos mamlferos, organizam 
irrforma 96 es visuais. 

Os sentidos do olfato e do paladar de algumas aves sao pouco desenvolvidos, mas ha outras em que sao bem 
desenvolvidos, como as aves camivoras, as nao voadoras, as aves oceanicas e os patos. As aves tern audi 9 ao boa e visao 
excelente, ou seja, a mais agu 9 ada do reino animal. Como nos mamlferos, o ouvido das aves tern tres regioes: (1) orelba 
externa, um canal condutor que se estende ate o timpano; ( 2 ) orelba media, que contem a columela em forma de bastao, que 
transmite vibra 96 es; e (3) orelba interna que contem a coclea, o orgao da audi 9 ao. A coclea das aves e muito mais curta que 
aquela dos mamlferos, ainda que as aves possam ouvir, grosseiramente, a mesma varia 9 ao de Ifequencias de sons que os seres 





































































humanos. Todavia, elas nao ouvemtao bemsons de alta frequencia como os mamiferos de tamanhos similares. Na realidade, o 
ouvido das aves supera muito, em rela 9 ao aos humanos, quanto a eapaeidade de distinguir diferen 9 as na intensidade e para 
responder as flutua 96 es rapidas na altura do sora 

Os olhos das aves assemelham-se aqueles de outros vertebrados quanto a estrutura geral, mas eles sao relativamente 
maiores, menos esfericos e quase imoveis; para varrer o campo visual, as aves, em vez de girar os olhos, giram a cabe 9 a eom 
seupesco 90 longo e flexlvel. A retina fotossenslvel (Figura 27.15) e equipada generosamente com bastonetes (para visao com 
pouca luz) e cones (para boa acuidade visual e visao em cores). Predominam os cones em aves diumas, enquanto os 
bastonetes sao mais numerosos nas aves noturnas. O pecten, orgao altamente vascularizado ligado a retina, proximo ao nervo 
optico e saliente no humor vltreo, e uma estrutura distinta do olho das aves (Figura 27.15). Acredita-se que o pecten promova 
a nutri 9 ao e a oxigena 9 ao do olho. No lado anterior do olho, ha um anel esclerotico, de ossos em forma de placas, que serve 

para refor 9 ar e focalizar o olho grande (Figura 27.7). 

Lobo 
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Figura 27.13 Glandulas de sal de uma ave marinha (gaivota). Uma glandula de sal esta localizada acima de cada 
olho. Cada glandula comp6e-se de varies lobes dispostos paralelamente. E mostrado um lobo em corte 
transversal, muito aumentado. O sal e secretado atraves dos muitos tubules, arranjados radialmente, e entao flui 
para o canal central que o conduz a narina. 



Figura 27.14 Encefalo das aves mostrando as divisoes principals. 
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Figura 27.15 O olho de gaviao tern todos os componentes estruturais do olho dos mamiferos, mais uma estrutura 
peculiar pregueada, o pecten, que se acredita proven nutrigao a retina. A extraordinaria visao agugada dos 
gavioes e atribuida a extrema densidade de cones na fovea: 1,5 milhao por fovea, comparado com 0,2 milhao nos 
seres humanos. 

A posigao do olho na cabega das aves e correlacionada com sens habitos de vida. As herblvoras, que devem evitar 
predadores, tern os olhos loealizados lateralmente para garantir visao ampla do mundo; aves predadoras, como gavioes e 
eorujas, tern os olhos direcionados para frente, que permitem maior visao binocular para melhor percepgao de pro fundi dade. 
Nas aves de rapina e em algumas oubas, a fovea, ou regiao de maior aeuidade visual da retina, situa-se em uma fossa 
profunda, que se faz neeessaria para a ave foear exatamente a fonte da imagem Alem disso, muitas aves tern duas foveas na 
retina (Figura 27.15): uma central, para a visao monoeular agugada, e uma posterior, para a visao binoeular. Certas galinholas- 
americanas podem ver binocularmente para Ifente e para tras. A aeuidade visual de um gaviao e cerca de 8 vezes a dos seres 
humanos (possibilitando-lhe ver elaramente um eoelho movimentando-se a mais de 1 milha de distaneia), e a habilidade da 
eoruja para ver eompouea luz e 10 vezes maior. As aves tern boa visao de eores, especialmente junto ao vermelho no final do 
espeetro. 


Muitas aves podem ver comprimentos de onda ultravioleta, permitindo a visao de caracteristicas ambientais inacessiveis para nos, mas acessiveis aos insetos (como 
flores com "guias de nectar" que refletem o ultravioleta e atraem insetos polinizadores). Varias especies de patos, beija-flores, martins-pescadores e passeriformes 
(passaros) podem ver comprimentos de ondas proximo ao ultravioleta (UV), ate 370 nm (o olho humano filtra a luz ultravioleta abaixo de 400 nm). Para que 
propositos as aves utilizam sua sensibilidade ao UV? Alqumas, como os beija-flores, podem ser atraidas pelas flores com guias de nectar, como os insetos. Mas, para 
outras, 0 beneficio advindo da sensibilidade ao UV e desconhecido. 

voo 

O que propiciou a evolugao do voo das aves, ou a habilidade de aseender livre dos limites terrestres eomo quase todo ser 
humano sonhou faze-lo? Duas hipoteses eoneorrentes sobre a origem do voo foram propostas: as aves eomegaram a voar 
esealando para um loeal alto e planando para baixo; ou batendo suas asas para se langar no ar, a partir do solo. A primeira 
hipotese, denominada arborieola, ou “arvores abaixo”, foi por longo tempo favoreeida. Os defensores dessa opiniao 
pressupoem um aneestral arborieola de Archaeopteryx planando de arvore em arvore, ou talvez “langando-se” para baixo 
sobre a presa, usando as asas para eontrolar seu ataque. As modifieagoes que permitem algar voo e o voo batido seriam muito 
vantajosas para esse tipo de vida. De fato, ha muitos esquilos e lagartos arborieolas que planampara se desloear enbe as 
arvores. Talvez, o tipo de loeomogao imaginada pelos proponentes da hipotese arborieola seja mais bemexibido pelo kakapo, 
uma espeeie viva de papagaio “nao voador” da Nova Zelandia, que eseala arvores usando sens membros posteriores e 
desliza, algumas vezes aprimorando seu planeio ao bater as asas. A Ifagilidade dessa hipotese e que alguns dromeossauros 
eram arboreos, embora alguns dos menores, eomo o Microraptor, eram provavelmente esealadores e arboreos. 

Os proponentes da hipotese eursora, ou “solo aeima”, sugerem que as asas eom penas dos aneestrais bipedes terrieolas 
podem ter sido usadas eomo armadilha para eapturar insetos, ou para aperfeigoar o eontrole aerodinamieo durante os saltos 




para capturar insetos voadores. Assim, quando as asas tornaram-se maiores, elas teriam sido capazes do voo batido. Todavia, 
a decolagem requer trabalhar contra a gravidade, em vez de recrutar sua ajuda! Nenhum planador atual lan 9 a-se a partir do 
solo. Cenario umpouco mais convincente e sugerido pelos filhotes de uma perdiz asiatica, Alectoris chukar, que batem asas 
para auxiliar a corrida sobre declives abruptos. Embora a evidencia pese mais para a hipotese arborea, o debate sobre a 
origem do voo nao foi decidido. E interessante que as penas foram certamente necessarias para o voo das aves, mas nao o 
forampara o voo batido emduas outras linhagens de vertebrados, morcegos e extintos pterossauros, que nao tern penas. 

Asa de ave como um dispositive para ascensao 

Para voarem, as aves precisam se transportar pelo ar e avan 9 ar. Para decolar ela deve gerar for 9 as de ascensao maiores que 
sua propria massa e para avan 9 ar deve gerar propulsao a fim de se mover contra as for 9 as de resistencia de arrasto. Usam as 
asas para ambos. Uma asa e aerodinamica emcorte transversal, com uma discreta superficie concava inferior (arqueada) com 
penas pequenas, encaixadas firmemente, onde o bordo de ataque entra em contato com o ar. O ar desliza suavemente sobre a 
asa, gerando ascensao com um mlnimo de arrasto. Em geral, a parte externa da asa, os ossos das maos modificados com as 
penas primarias ligadas, fornece a propulsao necessaria para mover a ave para Ifente contra as for 9 as de resistencia de 
lfic 9 ao. A parte interna da asa, altamente abaulada, comas penas secundarias e antebra 90 associado, possui menos movimento 
vertical do que a asa externa e age, principalmente, como umaerofolio, produzindo eleva 9 ao. 

As asas produzem eleva 9 ao de (1) uma rea 9 ao do ar defletido para baixo e (2) uma pressao de ar maior abaixo da asa do 
que acima dela. Uma ave que voa mantem sua asa emum angulo de maneira que a borda de ataque da asa esteja mais elevada 
que a borda traseira (Eigura 27.16A). O movimento do ar pela asa, da Ifente para tras, desvia-se para baixo e levemente para 
cima. De acordo com a Terceira Eel de Newton (para cada a 9 ao ha sempre uma rea 9 ao igual ou contraria), a asa (e a ave) 
desloca-se para cima. \bce pode testar isso movendo sua mao, mantida em angulo, atraves de uma piscina de agua. Durante o 
voo, 0 angulo da asa ou sua forma abaulada cria uma area de alta pressao na Ifente e abaixo da asa e uma area de baixa 
pressao acima e atras da asa. Como os fluidos se movem da pressao alta a baixa, o ar se move em dire 9 ao a borda traseira do 
topo da asa. O angulo da asa desvia o ar embaixo da asa levemente para Ifente, fazendo com que o ar se mova mais devagar 
abaixo do que acima da asa. A inercia do ar em movimento rapido acima da asa mantem o ar se movendo em dire 9 ao a borda 
traseira e empurrando menos contra a superficie superior da asa. Assim, ocorre uma ascensao adicional devido ao ar exercer 
mais pressao do lado de baixo do que no lado de cima da asa. 

Voo batido 


Durante a batida para baixo, a asa externa da ave move-se para baixo e ligeiramente para Ifente e gira de maneira que a borda 
de ataque esteja abaixo da borda traseira (Eigura 27.16B). Conforme a asa se move para baixo, as regimes primarias cortam o 
ar como uma helice, deslocando o ar para tras e impulsionando a ave para Ifente. O movimento do ar sobre a asa cria as 
mesmas for 9 as como no voo planado, mas a posi 9 ao angulada da asa gira as for 9 as resultantes da rede para Ifente. A asa 
dobra-se suavemente durante a infiexao superior e volta para a posi 9 ao original com o minimo de arrasto (Eigura 27.17). 
Pouca ascensao e produzida durante a i nfi exao superior para a maioria das aves, mas algumas aves maiores podem girar suas 
asas para produzir ascensao adicional durante a infiexao superior. As aves que pairam tern uma infiexao superior 
especialmente potente e orientam o movimento de suas asas de maneira a produzir a ascensao, mas nao a propulsao (Eigura 
27.18). 

O ar se move mais rapido aqui e exerce 
uma pressao relativamente menor na asa. 

For 9 a resultante - _ 

O ar que flui peia asa e desviado para 
baixo, deslocando a asa para cima. % / 

O ar se move mais devagar aqui e exerce 
uma pressao relativamente maior na asa. B 
Figura 27.16 As segoes transversals da asa de uma ave. A A ascensao e gerada quando o ar e desviado para 
baixo e ocorre uma pressao maior abaixo da asa do que acima dela. B. Uma propulsao para frente e produzida 
durante uma batida da asa para baixo. A borda de ataque da asa esta abaixo da borda traseira, girando a forga 






resultant© para frente. 



FIgura 27.17 No voo batido normal de voadores potentes, como os patos, as asas movimentam-se violentamente 
para baixo e para frente totalmente estendidas. As remiges primarias nas pontas da asa realizam a propulsao. 
Para iniciar a batida para cima, a asa e inclinada levando-se para cima e para tras. Entao, a asa estende-se, 
pronta para a proxima batida para baixo. 



Figura 27.18 O segredo da habilidade dos beija-flores para mudar de diregao instantaneamente, ou pairar no ar 
sem movimento, enquanto sugam nectar das flores, deve-se a estrutura de sua asa. A asa e quase rigida, mas 
liga-se a cintura ©scapular por uma articulagao giratoria e acionada, mecanicamente, pelo musculo 
supracoracoideo, que, em geral, e anormalmente grande para o tamanho da ave. Quando em voo pairado, a asa 
move-se em urn movimento adejado. A borda de ataque da asa move-se para frente na batida para frente, entao 
gira cerca de 180° no nivel da cintura ©scapular, para mover-se para tras na batida para tras. O efeito e fornecer 
sustentagao sem propulsao em ambas as batidas da asa, para frente e para tras. 

Dinamicas da asa em baixas e altas velocidades 

A relagao ascensao/arrasto de um aero folio e determinada pelo angulo de ataque (angulo de inclinagao) e a velocidade no ar 
(Figura 27.19A). Em velocidade alta e gerada ascensao suficiente quando a asa e mantida comumpequeno angulo de ataque, 
criando menos arrasto. Quando a velocidade diminui, a ascensao pode ser elevada como aumento do angulo de ataque, mas as 
forgas de arrasto tambem aumentam Quando o angulo de ataque torna-se demasiado Ingreme, em geral em torno de 15°, 
aparece turbulencia na superficie superior, a sustentagao e desestabilizada e ocorre estol (Figura 27.19B). O estol pode ser 
retardado ou evitado por meio de uma fenda na asa, que direciona uma camada de ar que se desloca rapidamente atraves da 
superficie superior da asa (Figura 27.19C). As fendas nas asas sao utilizadas em aeronaves que viajam em velocidade baixa. 
Nas aves ocorremdois tipos de fendas nas asas: (1) a alula, ou grupo de penas pequenas no dedo 2 (Figura 27.7), que fornece 
uma fenda no meio da asa; e (2) fendas entre as remiges primarias, que produzem fendas na ponta da asa. da asa. Os vortices 
de ar que se formam nas pontas das asas, chamados vortices de ponta de asa, sao especialmente problematicos em altas 
velocidades, pois criam o arrasto (Figura 27.19D). Esse arrasto e reduzido nas asas com extremidades pontudas e 
efetivamente reduzido emasas longas com pontas amplamente separadas (asas com coeficiente de proporcionalidade alto), o 
que aumenta a area das asas livre de vortices de ponta de asa. 

Formas basicas das asas de aves 

As asas das aves variam em tamanho e forma, porque a exploragao dos diferentes habitats com sucesso impos necessidades 
aerodinamicas especiais. Sao facilmente reconhecidos quatro tipos de asas de aves. 

Asas eltpticas 

As aves que precisam manobrar em habitats fiorestais ou arbustivos, como pardais, parulideos, rolinhas, pica-paus e gralhas 
(Eigura 27.20A), tern asas elipticas. Esse tipo tern um coeficiente de proporcionalidade baixo (relagao entre o comprimento e 
a largura). As asas dos cagas britanicos Spitfire, altamente manobraveis, da 2- Guerra Mundial, correspondiam. 


aproximadamente, ao esbo 90 da asa dos pardais. As asas elipticas tern alula e fendas entre as remiges primarias; esse arranjo 
auxilia a evitar o estol durante a violenta mudan 9 a de dire 9 ao, voos de baixa veloeidade, alem de aterrissagem e deeolagem 
frequentes. Cada pena primaria separada eomporta-se eomo uma asa estreita, eom elevado angulo de ataque, forneeendo alta 
ascensao em baixa veloeidade. A alta capaeidade de manobrar da asa ellptica e exemplifieada pelos pequenos parldeos, que 
podemmudar de dire 9 ao em0,03 s. 

Asas de alta veloeidade 

As aves que se alimentam em voo, tais eomo andorinhas, faleoes e andorinhoes, ou que fazem longas migra 96 es, eomo 
batulras, ma 9 arieos, trinta-reis e gaivotas (Figura 27.20B), tern asas coma borda posterior curva e a extremidade afilada. Bias 
sao relativamente achatadas em sec 9 ao, tern um coeficiente de proporcionalidade alto e faltam-lhes fendas na ponta, 
caracterlsticas das asas elipticas. A borda posterior curva e a ampla separa 9 ao das pontas das asas reduzem o “vortice da 
ponta” (Figura 27.19D). Esse tipo de asa e aerodinamicamente eficiente para voos de alta veloeidade, mas nao pode 
conservar facilmente uma ave sendo transportada pelo ar em velocidades baixas, exceto no caso do beija-flor, que movem 
suas asas rapidamente de uma maneira especializada de pairar (Figura 27.18). Pertencem a esse grupo as aves mais velozes, 
tais eomo os ma 9 aricos, que registramate 175 km (109 milhas) por bora. 
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Figura 27.19 A. Padroes aereos formados por urn aerofolio ou asa, movendo-se da direita para a esquerda. B. 
Em uma baixa velocidade, o angulo de ataque (a) deve aumentar para manter a ascensao, mas isso aumenta o 
risco de estol. C. O estol de baixa velocidade pode ser impedido com fendas na asa. D. O vortice de ponta de 



















































asa (ao fundo), uma turbulencia que tend© a se desenvolver em altas velocidades, reduz a eficiencia do voo. O 


efeito e reduzido nas asas de borda posterior curva e extremidade afilada. 
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Figura 27.20 Quatro formas basicas de aves. 
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As aves oceanicas planadoras, incluindo albatrozes, petrels e atobas (Figura 27.20C), tambem tern asas com coeficiente de 
proporcioualidade alto, lembrando aquelas dos planadores. Essas asas longas e estreitas nao tern fendas e sao adaptadas para 
voo planado dinamico. O voo planado dinamico pode ser executado apenas sobre oceanos, com confiaveis ventos fortes, e 
explora diferentes velocidades do vento, proximo a superftcie oceanica (lenta) e bem acima dela (rapida). Uma ave que usa o 
voo dinamico come^a umplaneio a favor do vento de uma posi^ao elevada, ganhando velocidade enquanto desce. Proxima a 
superftcie do oceano, ela vira contra o vento e ascende em ventos mais fortes. Embora a ave reduza sua velocidade relativa 
para os ventos oceanicos, os ventos mais fortes sobre suas asas fornecem ascensao para conserva-la no alto. 

Asas de grande sustentafdo 

Urubus, gavioes, aguias, corujas e aguias-pescadoras (Eigura 27.20D) - predadores que carregam cargas pesadas - tern asas 
muito arqueadas, com fendas e alulas, que fornecem alta sustenta 9 ao em velocidade baixa. As asas dessas aves tern coeficiente 
de proporcionalidade intermediario entre aquele das asas elipticas e as de alta velocidade. Muitas delas sao planadores 
terrestres, com asas amplas e com fendas que permitem uma resposta sensivel e manobrabilidade necessaria para planar 
estaticamente nas inconstantes correntes de ar sobre a terra. 


MIGRAgAO E NAVEGAgAO 

Nos descrevemos as vantagens da migra 9 ao no prologo deste capitulo. E claro que nao sao todas as aves que migram, mas a 
maioria das especies norte-americanas e europeias o faz e as jornadas bianuais de algumas delas sao empreendimentos 
verdadeiramente extraordinarios. 


Rotas de migra^ao 

A maioria das aves migratorias tern rotas bem estabelecidas comtendencia norte e sul. A maioria das 4.000 especies de aves 
migratorias migra para o sul, no inverno boreal, e para o norte, para se reproduzir durante o verao boreal, porque o maior 
numero de aves se reproduz no Hemisferio Norte, onde a maior parte das massas de terra ocorre. Muitos petrels e aves 
marinhas sao exce 96 es, pois se reproduzem no Hemisferio Sul e migram em dire 9 ao norte no inverno austral. Algumas aves 
utilizam diferentes rotas no outono e na primavera (Figura 27.21). Algumas completam suas rotas migratorias em um tempo 
muito curto. O fuselo, Limosa lapponica, voa 11.000 km sem escala, do Alasca a Nova Zelandia, contando com estoques 
grandes de gordura corporal como combustivel para sua jomada de 9 dias. Entretanto, outras fazema viagem vagarosamente, 
parando, em geral, ao longo do percurso para se alimentar. Alguns parulideos sao conhecidos por levar de 50 a 60 dias para 
migrar de sens abrigos de inverno na America Central ate as areas de reprodu 9 ao no Canada. Muitas especies pequenas 
migram a noite e alimentam-se durante o dia; outras migram principalmente durante o dia; e muitas aves aquaticas e limicolas 
migram tanto de dia quanto a noite. 







Muitas aves seguem os marcos, como rios ou linhas costeiras, mas outras nao hesitam em voar diretamente sobre grandes 
extensoes de agua emsuas rotas. Algumas aves tern rotas de migra 9 ao muito amplas; entretanto, outras, como certos ma 9 aricos, 
sao restritas a rotas estreitas, mantendo-se na linha da costa devido a suas necessidades de alimento. 

Algumas especies temmigra 96 es de distancias extremamente longas. O trinta-reis do Artico {Sterna paradisaea) e o que 
percorre a maior distancia do globo; procria ao norte no Qrculo Artico durante o verao boreal, entao migra para a Regiao 
Antartica durante o invemo boreal. Essa especie tambemtoma uma rota na migra 9 ao, a partir da America do Norte, passando 
sobre as costas da Europa e da Africa e, entao, segue para seus abrigos de inverno; uma viagem que pode exceder 18.000 km 
( 11.200 milhas). 

Muitos passarinhos, tais como parulldeos, vireonldeos, tiranldeos, turdldeos e passerldeos, tambem fazem longas viagens 
migratorias (Figura 27.21). As aves migratorias que nidificamna Europa ou Asia Central passamo inverno do norte na Africa. 
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Figura 27.21 Migragoes da triste-pia, Dolichonyx oryzivorus, e do batuirugu, Pluvialis dominica. A triste-pia viaja 
22.500 km (14.000 milhas) a cada ano entre os locais de nidificagao na America do Norte e suas areas de 
invemada na Argentina, onde ela passa os invernos do norte, uma peripecia fenomenal para uma ave tao 
pequena. Embora as areas de reprodugao tenham side expandidas para colonias em areas a oeste, essas aves 
nao pegam atalhos, mas seguem a rota costeira ancestral. O batuirugu faz duas rotas durante a migragao: voa 
atraves do Atlantico na sua migragao de outono em diregao ao sul; e retorna na primavera por urn caminho ao 
longo da America Central e do Vale do Mississippi, pois nesse periodo as condigoes ecologicas sao mais 
favoraveis. 













Estimulos para migra^ao 

Ha seculos os seres humanos sabem que o inicio do ciclo reprodutivo das aves esta estreitamente relacionado com as 
esta96es. Foi demonstrado que o prolongamento dos dias, do final do invemo e inicio da primavera, estimula o 
desenvolvimento das gonadas e o acumulo de gordura - ambas modifica96es internas importantes que predispoem as aves a 
migrarem para o norte. O aumento no comprimento do dia estimula o lobo anterior da hipofise a entrar cm atividade. A 
libera9ao do hormonio gonadotrofico da hipofise, por sua vez, coloca cm movimento uma complexa serie de mudan9as 
fisiologicas e comportamentais, estimulando o crescimento das gonadas, deposito de gordura, migra9ao, comportamentos de 
corte e acasalamento, e cuidado com os filhotes. 

Encontro da dire^ao na migra^ao 

Inumeros experimentos sugerem que a maioria das aves navega orientada, principalmente, pela visao. As aves reconhecem 
marcos topograficos e seguem rotas migratorias familiares - um comportamento auxiliado pelos bandos cm migra9ao, durante 
0 qual podemser somados recursos de navega9ao e experiencia de aves mais velhas. Alem da navega9ao visual, as aves usam 
uma variedade de pistas de orienta9ao. As aves tern uma acuradissima percep9ao do tempo. Numerosos estudos sustentamuma 
antiga e muito debatida hipotese que as aves podem detectar e navegar por meio dos campos magneticos da Terra. As 
habilidades de navega9ao das aves sao, primariamente, instintivas, embora possam requerer calibra9ao com marcos de 
navega9ao existentes. Alem disso, a aprendizagem pode ter um papel, pois as habilidades de navega9ao das aves podem se 
aperfei9oar com a experiencia. 

No principio da decada de 1970, W. T. Keeton demonstrou que a capacidade de voo dos pombos-correio fica significativamente perturbada por imas fixados nas 
cabe^as das aves, ou por flutuagoes minimas do campo geomagnetico. Os depositos de uma substanda magnetica chamada magnetita (FejOJ foram descobertos 
nos bicos de pombos. Experimentos recentes mostraram que um pombo podia discriminar entre a presenga e ausencia de anomalia magnetica, mas nao quando o 
bico superior estava anestesiado, nem quando fora rompido o nervo trigemeo, que inerva a maxila superior. 

Os experimentos dos ornitologos alemaes G. Kramer e E. Sauer e do americano S. Emlen demonstraram, 
convincentemente, que as aves podem navegar por orienta9ao celestial: o sol durante o dia e as estrelas a noite. Kramer, 
utilizando gaiolas circulares especiais, concluiu que as aves mantem a orienta9ao da bussola dirigindo-se pelo sol (Figura 
27 . 22 ). Esta e chamada orienta9ao azimute solar (azimute, bussola orientada para o sol). Para usar o sol como bussola, as 
aves devem conhecer a hora do dia, porque a posi9ao do sol muda ao longo do dia. Expondo as aves a ciclos de luz alterados, 
para modificar sua percep9ao da aurora, os pesquisadores mostraram que as aves, de fato usam um relogio interno dessa 
maneira. Os experimentos planetarios engenhosos de Sauer e Emlen sugerem fortemente que algumas aves, provavelmente 
muitas, podem detectar e navegar pelo eixo da Estrela Polar, ao redor da qual as constela96es parecem girar. 




Figura 27.22 Experimentos de Gustav Kramer com uma bussola de navegagao pelo sol, em estorninhos. A. Na 















gaiola circular com janela, a ave adejou para alinhar-se com a diregao quo normalmente seguiria se estivesse 
livre. B. Quando o angulo verdadeiro do sol e desviado com urn espelho, a ave mantem a mesma posigao relativa 
ao sol. Isto mostra que essas aves utilizam o sol como bussola. As aves navegam corretamente durante o dia, 
modificando sua orientagao para o sol quando ele se move atraves do ceu. 

Em urn elegante ensaio experimental delineado para determinar se os migrantes noturnos tern uma percepgao inata de dire^o, ou se aprendem quandofilhotes, 
Stephen Emien submeteu Passerinaqfaneaatres conjuntos de condigoes em urn planetario, cujos padroes estelares podiam ser modificados. A urn grupode filhotes 
era permitido ver as estrelas de urn ceu noturno normal, girando ao redor da Estrela Polar. Urn segundo grupo de filhotes viu urn padrao equivalente que girava ao 
redor da Betelgeuse, uma estrela brilhante da constelagao de Orion, como se a Betelgeuse fosse a Estrela Polar. 0 terceiro grupo de filhotes de aves foi educado 
vendo, a noite, apenas pontos de luz, que nao giravam. 

Quando as aves estavam em idade para migrar, elas foram colocadas em gaiolas, sob urn ceu noturno normal, que permitiam o registro da diregao em que 
elas tentavam migrar. As aves que tinham visto apenas pontos de luz durante seu desenvolvimento, sem rotagao do ceu, nao mostraram habilidade para detectar a 
diregao e moveram-se aleatoriamente. As aves que se desenvolveram vendo o ceu normal girando ao redor da Estrela Polar orientaram-se corretamente para a 
migragao; e o grupo que cresceu vendo o ceu girar em torno de Orion demonstrou consistence orientagao como se Betelgeuse fosse a Estrela Polar, mesmo quando 
expostas a urn ceu noturno normal girando ao redor da Estrela Polar. Assim, Emien demonstrou elegantemente que essas aves nao nascem com percepgao inata de 
diregao, mas elas devem aprender a diregao vendo a rotagao celeste ao redor de uma estrela "polo". 

REPRODUgAO E COMPORTAMENTO SOCIAL 

O ditado diz “cada qual com seu igual”, e muitas aves de fato sao eriaturas altamente soeiais. Especialmente, durante a esta^ao 
reprodutiva as aves marinhas agrupam-se, frequentemente em enormes eolonias, para nidifiear e eriar os jovens (Figura 
27 . 23 ). As aves terrestres, eomalgumas exee96es eonspicuas, como estorninhos e corvos, tendema ser menos gregarias que as 
aves marinhas durante a procria^ao e proeuram isolamento para criar a prole. Mas especies que se separam de seus 
eoespecificos, durante a reprodu9ao, podem se agregar para a migra9ao ou alimenta9ao. Auniao oferece vantagens: prote9ao 
mutua contra inimigos, maior facilidade de eneontrar pareeiros, menor oportunidade de uma ave desviar-se durante a 
migra9ao, e as massas aglomeradas ofereeem prote9ao contra temperaturas noturnas baixas durante a migra9ao. Certas 
especies, como pelicanos (Figura 27 . 24 ), podem usar um comportamento cooperative para se alimentar. Fm nenhum momenta 
as intera96es soeiais bem organizadas sao mais evidentes do que na esta9ao reprodutiva, quando demarcam territarios, 
seleeionampareeiros, consboem ninhos, incubamos ovos e criamos filhotes. 



Figura 27.23 Parte de uma colonia de atobas, Morus bassanus, mostrando o espago extremamente reduzido 
entre os pares dessas aves altamente soeiais. Ordem Suliformes. 




Figura 27.24 Comportamento alimentar cooperativo de pelicanos brancos, Pelecanus onocrotalus. Os pelicanos 
formam uma ferradura para juntos direcionarem os peixes. 

Sistema reprodutor 

Durante a maior parte do ano, os testiculos dos maehos sao corpos minusculos em forma de feijao. Durante a esta^ao 
reprodutiva, eles se tornam muito maiores, cerca de 300 vezes em rela 9 ao a esta 9 ao nao reprodutiva. Ja que os maehos da 
maioria das espeeies nao tern penis, a eopula ocorre justapondo as superficies cloacais em contato, normalmente enquanto o 
macho coloca-se no dorso da femea (Figura 27.25). Alguns andorinhoes e gavioes copulam durante o voo. 

Nas temeas da maioria das aves, desenvolvem-se apenas ovario e oviduto esquerdos. Aqueles do lado direito reduzem- 
se a estruturas vestigiais (Figura 27.26). Os 6vulos liberados pelo ovario sao conduzidos ate a por 9 ao final expandida do 
oviduto, onde ocorre a fertiliza 9 ao. Varias horas depots, enquanto os ovos estao passando pelo oviduto, a albumina, ou clara 
do ovo, proveniente de glandulas especiais, e adicionada a eles; mais adiante no oviduto sao tambem secretados sobre os ovos 
a membrana da casca, a casca e os pigmentos da casca. O esperma permanece vivo no oviduto da femea por muitos dias ap6s 
um unico acasalamento. Os ovos de galinha mosbam boa fertilidade durante 5 ou 6 dias ap6s o acasalamento, mas depots a 
fertilidade cai rapidamente. Contudo, ocasionalmente, os ovos podemser ferteis ate 30 dias ap6s a galinha separar-se do galo. 



Figura 27.25 Copula do albatroz Diomeda irrorata. Na maioria das espeeies de aves, o macho nao tern penis. O 
macho transfere seu esperma, colocando-se no dorso da femea e pressionando sua cloaca contra a dela. 
Sistemas de acasalamento 

Os dois tipos mais comuns de sistemas de acasalamento nos animals sao monogamia, no qual os individuos tern apenas um 
parceiro, e poligamia, no qual os individuos tern mais de umparceiro durante o periodo reprodutivo. A monogamia e rara na 
maioria dos grupos animals, porem comum nas aves: mais de 90% delas sao monogamicas. Empoucas espeeies de aves, como 
cisnes e gansos, os parceiros sao escolhidos para a vida toda e, Ifequentemente, permanecem juntos ao longo do ano. A 
monogamia sazonal e mais comum, tanto que a grande maioria das aves migratdrias une-se durante a esta 9 ao reprodutiva, 
vivendo vidas independentes o resto do ano e, talvez, escolha um parceiro diferente na prdxima esta 9 ao reprodutiva. 


Os carnivoros de nivel superior, especie no topo da cadeia alimentar (Capitulo 38), sao vulneraveis a declinar por meio da biomagnificagao de toxinas. Depois da 




Segunda Guerra Mundial, o DDT foi usado com abundancia para controlar as populates de insetos, principalmente mosquitos, que transmitem a malaria, nos EUA. 

Os pelicanos-pardos, falcoes, aguias, aguias-pesqueiras e outrasaves de rapina consumiram presas que continham DDT, que entaoficou concentrado nos corpos das 
aves. Urn efeito primario nessas aves foi o afinamento das cascas dos ovos, provavelmente porque o DDT (ou seu metabolito, DDE) interfere no movimento do calcio 
do sangue para as glandulas da casca. Os ovos frageis normalmente quebram-se antes de chocar e essas aves sofreram urn grande declinio por volta da metade do 
seculo 20. Devido a protestos publicos, o uso do DDT foi banido em 1972, em parte promovido pelo livro Primavera Silenciosa de Rachel Carson, alertando sobre os 
perigos do DDT. Posteriormente, a maioria das populates de rapina aumentou, incluindo aguias-carecas, levando a sua remo^o da lista de especies ameagadas de 
extin^o. No entanto, o DDT e persistence no ambiente e continua a afetar algumas aves. Em 2010, o afinamento das cascas ainda era urn problema em algumas 
populates de condor na California que se alimentam de leoes-marinhos que buscam alimento na plataforma altamente contaminada de Palo Verdes. 

Uma razao para que a monogamia seja muito mais comum entre as aves do que entre os mamiferos e que tanto o macho 
como a femea sao, igualmente, competentes na maioria dos aspectos do cuidado parental. Como os mamiferos femeas geram 
os filhotes e os alimentam com amamenta 9 ao, fornecem importantes tipos de cuidados parentais, que os machos nao 
proporcionam A lemea e o macho de aves podem alternar cuidados com o ninho e o filhote, o que permite a um dos pais estar 
no ninho o tempo todo. Para muitas especies, a femea permanece no ninho todo o tempo por meses, e e alimentada pelo macho. 
Essa aten 9 ao constante com o ninho pode ser particularmente importante para especies que solferiam alta perda de ovos ou 
filhotes, para predadores ou aves rivals, se o ninho fosse deixado desprotegido. Em muitas especies de aves, as altas 
exigencias para o macho cuidar dos filhotes, ou de sua parceira, impedem o estabelecimento de ninhos com femeas 
suplementares. 

Embora a maioria das aves tenha sistema de acasalamento monogamico (monogamia social), cada membro do casal pode 
tambem acasalar com um individuo que nao e seu parceiro. As analises recentes de DNA mostraram que a maioria das 
especies de aves canoras e “infiel” e, Ifequentemente, envolvida em copulas extraconjugais. Como resultado, os ninhos de 
muitas dessas especies monogamicas contemuma propor 9 ao consideravel (30% ou mais) de filhotes comoutros pais alemdo 
macho acompanhante. Um possivel beneficio das copulas extraconjugais e a maior diversidade genetica dos filhotes. Em 
segundo lugar, as copulas extraconjugais permitem ao macho aumentar o numero de filhotes reprodutores, aumentando, assim, 
seu sucesso reprodutivo. Emterceiro lugar, ao acasalar com um individuo de melhor qualidade genetica do que o par atual, a 
aptidao dos filhotes pode ser melhorada. Isso pode ser benefico, principalmente, para as femeas, que nao podem aumentar com 
facilidade o numero de filhotes porque, quanto maior for o tamanho do ovo da ave, menor sera o numero de ovos (e de 
filhotes) que ela pode produzir. Assim, as copulas extraconjugais permitem aos machos aumentar o numero de sua prole e 
permitem as femeas melhorar a qualidade genetica de sua prole. A diversidade genetica da prole produzida e aumentada por 
copulas extraconjugais tanto do macho quanto da femea. 
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Figura 27.26 Sistema reprodutor de uma ave femea. Na maioria das aves, apenas ovario e trato reprodutor 
esquerdos sao funcionais. As estruturas da direita tornam-se resquicios. 

A forma mais comum de poligamia nas aves, quando ela ocorre, e a poliginia (“muitas femeas”), na qual um macho 
acasala com mais de uma lemea. Em muitas especies de tetraonideos, os machos reunem-se em um terreno de exibi^ao 
coletiva, a arena, que e dividido em territories individuais, cada imi defendido vigorosamente por um macho em exibi^ao 
(Figura 27.27). Nao ha nada de valor para a femea na arena, exceto o macho, e tudo que ele pode Ihe oferecer sao seus genes, 
ja que apenas as femeas cuidam dos filhotes. Em geral, na arena ha um macho dominante e muitos outros subordinados. A 
competi^ao entre os machos por temeas e intensa, mas elas parecem escolher o dominante para o acasalamento porque, 
presumivelmente, o status social correlaciona-se com a qualidade genetica. 



Figura 27.27 Macho dominante de um tetraz, Centrocercus urophasianus, rodeado de muitas femeas, que foram 
atraidas por sua “estrondosa” exibigao. 

Apoliandria (“muitos machos”), na qual a lemea acasala com varies machos e o macho incuba os ovos, e relativamente 

















rara emaves. Ela e praticada por varias especies de aves limicolas, incluindo o ma 9 arico-pintado, Actitis macularia. A femea 
desse ma 9 arico defende o territorio e acasala com varies machos, que incubam os ovos no territorio da femea e forneeem a 
maior parte do euidado parental. Essa estrategia reprodutiva nao usual e o agrupamento de indivlduos pode ser uma resposta a 
alta preda 9 ao de ninhos de ma 9 arieo-pintado. 

Nidifica^ao e euidado com os filhotes 

Amaioria das aves constroi alguma forma de ninho, no qual eria sens filhotes. Algumas aves simplesmente poem sens ovos em 
solos descobertos ouroehas. Outras eonstroem ninhos elaborados, como os ninhos pendentes construidos pelos ieterideos, os 
ninhos delieados feitos de barro e reeobertos por liquens dos beija-fiores (Figura 27.28) e tiranideos, os ninhos de barro em 
forma de ehamine das andorinhas {Petrochelidon spp.) e os ninhos fiutuantes dos mergulhoes {Podiceps griseigena) e os 
enormes morros de areia e vegeta 9 ao dos perus-do-mato. A maioria das aves esfor 9 a-se, eonsideravelmente, para eseonder 
sens ninhos dos inimigos. Os pica-paus, ehapins, irenideos e muitos outros coloeam sens ninhos em buraeos de arvores ou 
outras eavidades; martins-peseadores eseavam tiineis nas margens de rios para seus ninhos; e aves de rapina os eonstroem no 
alto, em arvores imponentes ou penhascos inaeessiveis. Os parasites de ninhos, como chupins e cucos europeus, nao 
eonstroem ninhos, mas simplesmente poem seus ovos naqueles de aves menores que eles proprios. Quando os ovos eclodem, 
os pais adotivos euidamdos filhotes, ehupins ou eucos, que eompetem com os do proprio hospedeiro. 

O estado de desenvolvimento da ave reeem-eelodida varia entre as especies. O filhote precoce, eomo o de eodoma, 
galinha, pato e da maioria das aves aquatieas, e reeoberto com plumas do recem-nascido quando eclode e pode eorrer ou 
nadar, tao logo sua plumagem esteja seea (Figura 27.29). As aves mais precoees sao as Megapodiidae da Australia, que 
podem voar apos a eelosao. Todavia, a maioria dos filhotes precoees, mesmo aqueles capazes de deixar o ninho logo apos a 
eelosao, ainda e alimentada e protegida eontra predadores pelos pais por algum tempo. Os ninhegos altriciais, que nascem nus 
e ineapazes de ver ou andar, permaneeem no ninho por 1 semana ou mais. Os pais de espeeies altrieiais devem fomeeer 
alimento a seus filhotes quase que eonstantemente, pois aves jovens podem eomer o equivalente a mais que seu proprio peso a 
eada dia. Muitas aves nao sao faeilmente elassificadas como precoees ou altrieiais, pois seus ninhegos sao intermediarios ao 
nascer. Por exemplo, gaivotas e trinta-reis naseem cobertos eom plumas de reeem-nascidos e olhos abertos, mas sao ineapazes 
de deixar o ninho por algum tempo. 



Figura 27.28 Beija-flor, Calypte anna, alimentando seu filhote em seu ninho de fibras e folhas secas, tecidas com 
teias de aranha e camuflados com liquens. A femea constroi o ninho, incuba dois ovos do tamanho de uma ervilha 
e cria os filhotes sem a assistencia do macho. Esse beija-flor, residente comum da California, e o unico beija-flor 
a invernar nos EUA. Ordem Apodiformes. 
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Figura 27.29 Comparagao de urn filhote altricial de 1 dia de idade com urn precoce. O icterideo altricial 
{esquerda) nasce quase nu, cego e desprotegido. O tetraz {Bonasa umbellus) precoce {direita) e ativo, coberto 
por plumas do recem-nascido, tern pernas fortes e e capaz de alimentar-se sozinho. 

Embora possa parecer que o pinto precoce tenha todas as vantagens, com sua maior habilidade de encontrar alimento e 
para escapar de predadores, as aves altriciais tern algumas vantagens proprias. Pelo fato de as aves altriciais porem ovos 
relativamente pequenos, com suprimento minimo de vitelo, a mac tern, relativamente, menor investimento cm sens ovos e pode 
mais facilmente substituir aqueles perdidos por predagao on condigoes climaticas extremas. O pinto altricial tambem cresce 
mais rapido, talvez devido ao crescimento potencialmente mais elevado de tecidos imaturos. 

POPULAgOES DE AVES E SUA CONSERVAgAO 

As populagoes de aves, como aquelas de outros animais, variam em tamanho de ano para ano. As corujas-da-neve {Nyctea 
scandiaca), por exemplo, estao sujeitas a ciclos populacionais que estao estreitamente relacionados comciclos de oferta de 
alimento, principalmente de roedores. Os ratos-do-campo, os camundongos e lemingues no norte tern ciclos de abundancia, 
razoavelmente regulares, de 4 anos. Nesses picos, as populagoes de predadores, como raposas, doninhas e gavioes, alem de 
corujas-da-neve, aumentam porque existe abundancia de alimento para criar sens filhotes. Apos uma queda da populagao de 
roedores, as corujas-da-neve deslocam-se para o sul, a procura de suprimento alimentar altemativo. Bias, ocasionalmente, 
aparecem em grande numero no sul do Canada e norte dos EUA, onde sua total falta de medo dos seres humanos torna-as alvos 
facets para cagadores. 

As atividades humanas podem causar mudangas espetaculares na distribuigao das aves. Os estorninhos comuns e pardais 
foram ambos introduzidos em numerosos paises, acidental ou deliberadamente, tornando-se as duas especies mais abundantes 
da Terra, com excegao da galinha domestica. Os estorninhos, Sturnus vulgaris, colonizaram a America do Norte apos a 
introdugao de 60 aves no Central Park, de Nova York, em 1890. Estima-se que haja agora cerca de 150 milhoes de estorninhos 
nos EUA, testemunho do grande potencial reprodutivo das aves. Os estorninhos sao onivoros, comem insetos principalmente 
na primavera e verao, mudando para fiutos silvestres no outono (OrdemPasseriformes). 

Os seres humanos tambem sao responsaveis pela extingao de muitas especies de aves. Mais de 140 especies foram 
extintas desde 1681, ap6s o desaparecimento do ultimo dodo. A maioria foi vitima de mudangas em seus habitats ou 
competigao com especies introduzidas. A sobrecaga contribuiu para a extingao de algumas especies, entre elas os pombos- 
passageiros {Ectopistes migratorius), que, ha 150 anos, escureciam os ceus sobre a America do Norte em numeros 
inacreditaveis, estimados embilhoes (Figura 27.30). 

Atualmente, a caga esportiva de aves e um recurso renovavel e bem-gerenciado nos EUA e Canada; enquanto cagadores 
matam milhoes de aves de caga por ano, nenhuma das especies cagadas legalmente esta ameagada. Os interesses da caga, ao 
adquirir grandes areas de terras alagadas para refugios e santuarios de aves migratdrias, tern contribuido para a recuperagao 
de aves de caga e outras. 

E uma preocupagao especial o declinio grave dos passeriformes nos EUA e sul do Canada. Observadores amadores de 
aves e ornitdlogos registraram que muitas especies de passaros, que eram abundantes ha apenas 40 anos, agora sao raras. Ha 
muitas razoes para esse declinio. A intensificagao da agricultura, permitida pelo uso de herbicidas, pesticidas e fertilizantes, 
temprivado as aves que nidificamno solo dos campos, anteriormente nao cultivados. A excessiva Ifagmentagao das florestas 
por todos os EUA tern aumentado a exposigao dos ninhos das especies que habitam florestas a predadores de ninhos, como 


corvideos, guaxinins e gambas, alem de parasites de ninhos, como os chupins (Molothrus ater). Os gates domesticos tambem 
matam milhoes de aves pequenas todo ano. A partir de um estudo de gatos de fazendas em Wiseonsin, eom radioeolar, os 
pesquisadores estimaram que, so nesse estado, os gatos podemmatar 19 milhoes de passaros em 1 ano. 



Figura 27.30 Caga esportiva de pombos-passageiros {Ectopistes migratorius) na Luisiania durante o seculo 19, 
antes do estabelecimento das regulamentagoes de caga estaduais e federais. Alem da remogao de florestas de 
Carvalho e faia, que serviam como habitats de nidificagao, o esporte inexoravel e a caga marcante, finalmente, 
reduziram a populagao a um nivel tao baixo que ela se tornou incapaz de sustentar a reprodugao da colonia. O 
ultimo pombo-passageiro morreu em cativeiro em 1914. 

A rapida perda das florestas tropieais - aproximadamente 120.000 larf por ano, uma area quase igual a do estado de 
Louisiana - esta privando algumas das 390 especies de passaros migratorios neotropieais de seus lares de invemo. Estudos 
indieam que as pressoes nas regioes de invernada estao diminuindo, seriamente, as condigoes fisiologieas das aves, 
fundamentals para a migragao em diregao norte, particularmente dos passeriformes. De todas as serias ameagas que afetam os 
passaros, a devastagao das florestas tropieais e a mais grave e difieil de modificar. 

Algumas aves, como Erithacus rubecula, pardais e estorninhos, podem se adaptar a essas mudangas, podendo ate 
prosperar comelas, mas para a maioria as mudangas sao adversas. Amenos que nos tomemos a iniciativa de manejar nossos 
recursos naturals com sabedoria, logo poderemos enfrentar a “primavera silenciosa” que Rachel Carson imaginou em 1962. 

0 envenenamento por chumbo de aves aquaticas e um efeito colateral da ca^a e pesca. Antes de as regulamenta^esfederais entrarem em vigor, em 1991, exigindo 
0 uso de projeteis sem chumbo para todas as ca^as de aves aquaticas costeiras e do interior, as espingardas espalharam mais de 3.000 toneladas de chumbo por ano 
so nos EUA. Quando as aves aquaticas comem os chumbinhos (que sao confundidos com sementes ou graos), eles sao depositados e corroem suas moelas, facilitando 
a absor^o do chumbo pelo sangue. 0 envenenamento por chumbo paralisa e enfraquece as aves, levando-as a morte por inani^o. Embora o envenenamento de 
aves por projetil de chumbo tenha diminuido, as chumbadas usadas na pesca ainda envenenam grande numero de aves aquaticas. Recentemente, varios estados 
baniram as chumbadas, exigindo dos Pescadores o uso de alternativas nao toxicas. 


Classificagao das aves atuais na Classe Aves 












A classe Aves contem cerca de 10.400 especies, distribufdas em 40 ordens de aves atuais. Entender as relates das aves atuais e, consequentemente, coloca-las em 
uma classifica^o tem sido diffcil por causa da diversifica^o aparentemente rapida das aves no Cretaceo e infcio do Terciario. Antes do estudo de Sibley e Alquist 
(1990), usando hibrida^o de DNA, a classifica^o era, primariamente, baseada em similaridade morfologica. Para descobrir os relacionamentos das aves em niveis 
taxonomicos superiores, novos esfor^os tern utilizado muitos tipos de dados, especialmente sequencias de DNA mitocondrial (DNAmt) e nuclear. A classifica^o e o 
numero de especies atuais na ordem que apresentamos seguem principalmente a Lista de Aves Mundial da Uniao de Ornitologistas Internacional de 2012 [2012 
International Ornithologist Union World Bird List) que se baseou no estudo de Sibley e Alquist e em muitas outras reconstru^esfilogeneticas mais recentes. 
ClasseAves(L. avis, aves) 

Superordem Paleognathae (Gr. palaios, antigo, + gnathos, maxila). Aves modernas com o palato ancestral dos arcossauros. Ratitas, que incluem avestruz, 
emas, casuares, quivis (com esterno sem quilha) e tinamideos (com esterno com quilha). 

Ordem Struthioniformes (L. struthio, avestruz,+ forma, forma): avestruz. 0 avestruz, Struthio camelus (Figura 27.31), e a maior ave atual, que chega a 
2,4 m de altura e 135 kg. Os pes tern so dois artelhos, de tamanhos desiguais, cobertos por coxins, que permitem as aves andar rapidamente no terreno 
arenoso. Duas especies na Africa. 

Ordem Rheiformes (Gr. rhea, mae de Zeus, +forma): emas. Duas especies de aves nao voadoras encontradas nas areas abertas da America do Sul. 
Ordem Casuariiformes (Mai. casuar, casuar, + forma): casuares e emu. As quatro especies de casuar ocupam florestas do Norte da Australia e Nova 
Guine. 0 emu e a segunda maior especie de ave atual e e confinado a Australia. Todos nao voadores. 

Ordem Apterygiformes (Gr. a, sem +pteryg, asa, + forma): quivis. Os quivis tern cerca do tamanho de urn galo domestico, sao singulares por ter urn 
mero vestigio de asa. Cinco especies, todas na Nova Zelandia. 

Ordem Tinamiformes (N.L. Tinamus, genero tipo, + forma): macucos, inhambus, perdizes e codornas. Aves terricolas das Americas Central e do Sul, 
semelhantes aos tetraonideos. Ouarenta e sete especies. 

Superordem Neognathae (Gt.neos, t]om+gnathos, maxila). Aves modernas com palato flexivel. 

Ordem Anseriformes (L. anser, ganso, + forma): cisnes, gansos e patos. Os membros dessa ordem tern bicos largos com sulcos filtradores em suas 
margens, pe com membrana natatoria restrita aos tres artelhos frontais e urn esterno longo com uma quilha baixa. Cento e setenta e seis especies, ampla 
distribuigao. 



Figura 27.31 Avestruz, Struthio camelus, da Africa, a maior de todas as aves atuais. Ordem Struthioniformes. 

Ordem Galliformes (L. gallus, galo, + forma): codorna, tetraonideos, faisdes, perus e galo-domestico. Herbivoros que nidificam no solo. 



semelhantes a galinhas, com bicos fortes e pes pesados. A codorna, Colinus virginianus, ocorre na metade leste dos EUA. 0 tetraonfdeo, Bonasa umbellus, e 
encontrado na mesma regiao, mas em florestas em vez de pastagens abertas e campos de grammeas, frequentados pelas codornas. Duzentos e noventa e 
nove especies, ampla distribui^o. 

Ordem Sphenisdformes (Gr. spheniskos, diminutivo de sphen, cunha, devido a pequenez das asas, + forma): pinguins. Nadadores marinhos com pes 
palmados dos oceanos ao sul, da Antartica ate as ilhas Galapagos. Embora os pinguins sejam aves carenadas, eles usam suas asas como remos para nadar em 
vez de voar. Dezoito especies. 

Ordem Gaviiformes (L. gavia, ave, provavelmente gaivota marinha + forma): gavias. As cinco especies de gavias sao notaveis nadadoras e mergulham 
com pernas curtas e corpos pesados. Elas se alimentam normalmente de peixes, alem de anfibios e lagostas. 0 grande e familiar mergulhao do norte, Gavia 
immer, ocorre, principalmente, nas aguas ao norte da America do Norte e Eurasia. 

Ordem Podkipediformes (L. podex, nadega, + pes, pedis, pe): mergulhdes. Mergulhadores com pernas curtas e artelhos lobados. 0 mergulhao- 
ca^ador, Podilymbuspodiceps, esta amplamente distribufdo na America do Norte. Os mergulhoes sao comuns em lagoas antigas, onde eles constroem seus 
ninhosflutuantes como jangadas. Vinte e tres especies, ampla distribuigao. 

Ordem Phoenkopteriformes {Gr. phoenico, vermelho-purpura, +pfer, asa, + forma): flamingos (Eigura 27.32). Aves pernaltas grandes, coloridas, 
que usam as lamelas nos seus bicos para peneirar zooplancton da agua. Seis especies. 

Ordem Procellariiformes (L. procella, tempestade, + forma): albatrozes, petrels, pardelas, bobos e andorinhas-do-mar. Todas sao aves 
marinhas com bicos curvos e narinas tubulares. Os albatrozes sao as maiores aves voadoras quanto a envergadura (mais que 3,6 m em alguns). Cento e 
trinta e nove especies, ampla distribuigao. 



Figura 27.32 flamingos, Phoenicopt eras ruber, em urn lago alcalino da Africa Oriental. Ordem Phoenicopteriformes. 

Ordem Pelecaniformes (Gr. pelekan, pelicano, + forma): pelicanos, ibis e gar^as. A maioria dos colonials piscfvoras habita costas, lagos, pantanos e 
corregos. Cento e dezoito especies, ampla distribuigao, especialmente nos tropicos. 

Ordem Phaethontiformes (Gr. phaethont, brilhante+forma): aves do tropkos. As tres especies nesta ordem sao grandes aves marinhas tropicais com 
plumagem branca. 

Ordem Suliformes (Ice. sul, ganso-patola +forma): fragatas, gansos-patola, atobas e corvos-marinhos. Aves mergulhadoras pequenas a medias 
que se alimentam principalmente de peixes. Sessenta especies, distribupo mundial. 

Ordem Ckoniiformes (L. ciconia, cegonha, + forma): cegonhas. Limfcolas colonials de pesco^o e perna longos. Dezenove especies, de distribui^o 
mundial, em geral, nos tropicos. 

Ordem Acdpitriformes (L. accipiter, gaviao+forma): abutres, aguias efakdes. A maioria sao aves de rapina diurnas com visao apurada, bico curvo e 
garras afiadas. Duzentos e sessenta e cinco especies, de distribuigao mundial. 

Ordem Fakoniformes (L. falco, falcao, + forma): fakdes. Aves de rapina muito rapidas, que comem principalmente outras aves. 0 falcao-peregrino, 
Falcoperegrinus, mergulha a velocidades de ate 320 km/h. Sessenta e sete especies, ampla distribuigao. 

Ordem Otidiformes (Gr. otid, abertarda + forma): abetardas. Grandes aves terrestres de pernas longas; em sua maioria de habitats aridos. Vinte e seis 






especies na Africa, Asia e Europa. 

Ordem Mesitornithiformes (Gr. mesit, mediador + ornith, ave + forma): mesitos. Pequenas aves terrestres que habitam florestas e cerrado. Tres 
especies, restritas a Madagascar. 

Ordem Cariamiformes (Tupi panama, seriema + forma): seriemas. Pequenas aves terrestres de pernas longas, que habitam pastos e florestas abertas. 
Duas especies, restritas a America do Sul. 

Ordem Eurypygiformes (Gr. eury, amp\o+pyg, traseiro+forma): cagu e pavaozinho-do-para. As duas aves nessa ordem habitam florestas tropicals, 
0 cagu na Nova Caledonia e o pavaozinho-do-para na America Central e do Sul. Duas especies. 



Figura 27.33 Gaivotas, Larus atridlla, em voo. Ordem Charadriiformes. 

Ordem Gruiformes (L. grus, grou, -i- forma): grous, frangos-d'agua, saracuras e carquejas. Procriam, principalmente, em pradarias e pantanos. 
Cento e oitenta e duas especies, ampla distribupo. 

Ordem Charadriiformes Gr. charadri, urn magarico -i-forma): gaivotas (Figura 27.33), piru-pirus, batuiras, ma^rkos, trinta-reis, pernilongos, 
pisa-n'agua, mandrides, talha-mares, alcas e papagaios-do-mar. Quase todas sao aves litoraneas. Bias sao voadoras potentes e normalmente 
colonials. Trezentos e oitenta e cinco especies, ampla distribuigao. 

Ordem Pterocliformes (Gr. ptero, asa -i- did, proeminente -i-forma): Cortisol. Aves semelhantes a pombos, gregarias, que se alimentam de sementes. 
Vinte e tres especies, encontradas na Africa, Asia e sul da Europa. 

Ordem Columbiformes (L. columba, pombo, -i-forma): pombos e rolas. Todas tern pesco^o e pernas curtos e bico curto e delgado. 0 dodo nao voador 
{Raphuscucullatus), das ilhas Mauricio, tornou-se extinto em 1681. Trezentos e trinta e cinco especies, ampla distribuigao. 

Ordem Psittadformes (L. psittacus, papagaio, -h forma): papagaios e periquitos. Aves com lingua carnosa e o bico superior articulado e movel. 
Trezentos e oitenta e oito especies, distribupo pantropical. 

Ordem Opisthocomiformes (Gr. opistho, dorso, -i- L. comos, com "pelos" longos, -i-forma): dgana. Ofilhote dessa ave herbivora sul-americana usa suas 
grandes garras das asas para escalar arvores. Uma especie na America do Sul. 

Ordem Musophagiformes (L. musa, banana, -i- Gr. phago, comer, -i- forma): turacos. Aves medias a grandes de florestas densas ou bordas de mata; 
conspicua mancha vermelha quando com a asa aberta, bico brilhantemente colorido, asas curtas e arredondadas. Vinte e tres especies restritas a Africa. 
Ordem Cuculiformes (L. cuculus, cuco, -i- forma): cucos, anus e papa-leguas. 0 cuco comum, Cuculus canorus, poe seus ovos em ninhos de aves 
menores, que criam os jovens cucos. Os cucos americanos normalmente criam seus propriosfilbotes. Cento e quarenta e nove especies, ampla distribuigao. 
Ordem Strigiformes (L. strix, mocho, -i- forma): corujas. Predadores noturnos com olhos grandes, bicos e pes fortes e voo silencioso. Duzentos e vinte e 
nove especies, ampla distribui^ao. 

Ordem Caprimulgiformes (L. capnmulgus, curiango, -i-forma): bacuraus e urutaus. Ca^adores noturnos ou crepusculares, com pernas pequenas e 
fracas, boca grande com cerdas na borda. Os curiangos, Antrostomus vodferus, sao comuns nas florestas dos estados do Leste dos EUA e o bacurau-norte- 
americano, Chordeiles minor, e frequentemente visto e ouvido durante voos noturnos. Cento e dezenove especies, ampla distribuigao. 

Ordem Apodiformes (Gr. apous, sem pes, -i-forma): andorinhoes e beija-flores. Aves pequenas de pernas curtas, com batimento rapido das asas. 0 





familiar andorinhao migratorio, Chaetura pelagia, fixa seus ninhos nas chamines por meio de sua saliva. 0 andorinhao encontrado na China constroi seus 
ninhos de saliva usados para fazer sopas. A maioria das especies de beija-flores e encontrada nos tropicos, mas ha 24 especies nos EUA, das quais apenas 
uma, 0 be\\a-f\oj Archilochus colubris, ocorre na parte leste do pais. Quatrocentos e sessenta e uma especies, ampla distribuigao. 

Ordem Coliiformes (Gr. kolios, pica-pau-verde, +forma): coliideos (aves-rato). Aves pequenas, com topete. Seis especies restritas ao sul da Africa. 
Ordem Trogoniformes (Gr. trogon, roedor, + forma): surucuas. Aves muito coloridas, de caudas longas. Quarenta e tres especies, distribui^o 
pantropical. 

Ordem Leptosomiformes (Gr. lepto, delgado + som, corpo + forma): Leptosomus discolor. A unica especie desta ordem que habita as florestas de 
Madagascar. 

Ordem Coraciiformes (N.L. corac//provenience do Gr. korakias, urn tipo de corvo+forma): martins-pescadores e abelharucos. Aves com bicos fortes e 
proeminentes, que nidificam em cavidades. Na metade leste dos EUA, o martin-pescador-grande, Megacerylealqron, e comum ao longo dos cursos d'agua. 
Cento e cinquenta e oito especies, ampla distribupo. 

Ordem Bucerotiformes (Gr. bu, boi + cerat, chifre, referindo-se a forma de bico dos calaus + forma): poupas e calaus. A maioria nidifica em tres 
cavidades e tern urn grande bico curvo. Setenta e tres especies, a maioria na Asia tropical e Africa. 

Ordem Pkiformes (L. picus, pica-pau, + forma): pica-paus, tucanos, jodes-bobos e indicaton'deos. Aves com bicos altamente especializados e com 
dois dedos direcionados para frente e dois para tras. Todos nidificam em cavidades. A maior especie na America do Norte sao os pica-paus pileatus, 
comumente encontrado em florestas maduras. Quatrocentos e trinta e sete especies, ampla distribuigao. 

Ordem Passeriformes (L. passer, passaro -i- forma): passaros. Esta e a maior ordem de aves, contendo 120 familias e 60% de todas as aves. A maioria 
apresenta siringe (orgao de vocalizagao) bem desenvolvida. Seus pes sao adaptados para empoleirar em troncos e galhos finos. Os filhotes sao altriciais. A 
essa ordem pertencem muitas aves canoras, como sabias, corruiras, parulideos, fringilideos (Eigura 27.34), mimideos, icterideos, pardais, vireos, chapins e 
hospedeiros de outros. Outras especies dessa ordem, como andorinhas, corvos, gralhas e "trepadeiras", nao sao canoras. Seis mil, duzentos e quarenta e tres 
especies, ampla distribui^o. 



Figura 27.34 Eringilideoterricola, Geospizafuliginosa, urn dosfamosos"tentilh6es-de-darwin" das ilhas Galapagos. Ordem Passeriformes. 


~| Resumo_ 

As mais de 10.400 especies de aves atuais sao vertebrados endotermicos, que poemovos, tempenas e os membros anteriores 
modificados em asas. As aves estao em um clado com os dromeossauros, um gmpo de dinossauros teropodes pequenos e 
bipedes. As penas, que estao presentes em alguns dromeossauros, cram provavelmente usadas, originalmente, para 
termorregula^ao e exibi^ao e, mais tarde, adaptadas para o voo. O mais antigo fossil conhecido, Archaeopteryx, do periodo 
Jurassico da Era Mesozoica, tinha muitas caracteristicas reptilianas e era quase identico a certos dinossauros teropodes, a 
exce 9 ao de que tinha penas assimetricas. Provavelmente, ele e o grupo-irmao das aves modernas. 

As adapta 96 es das aves para o voo sao de dois tipos basicos: aquelas para reduzir o peso corporal e aquelas que 
fornecem mais potencia para o voo. As penas combinam leveza com resistencia, impermeabilidade a agua e alto valor 
isolante. Alem disso, o peso corporal e reduzido pela elimina 9 ao de alguns ossos, fusao de outros (tambem proporcionando 
rigidez para o voo) e a presen 9 a de espa 90 s cheios de ar emmuitos ossos. O bico comeo e leve substitui as maxilas pesadas e 
os dentes dos demais repteis, servindo como mao e boca para as aves, e e adaptado de forma variavel para diferentes habitos 










alimentares. 

As adapta^oes que proporcionam potencia para o voo incluem taxa metabolica alta e temperatura corporal associada a 
uma dicta rica cm energia; sistema respiratorio altamente eficiente, que consiste emum sistema de sacos aereos arranjados 
para fornecer um fluxo de ar unidirecional constante atraves dos pulmoes; musculos de voo e das pernas potentes dispostos 
para situar a massa muscular proxima ao centro de gravidade da ave; e uma circula 9 ao de alta pressao eficiente. 

As aves tern visao agu^ada, boa audi^ao e excelente coordena 9 ao para o voo. Os rins produzem acido urico como o 
principal excreta nitrogenada. 

As aves voam pela aplica 9 ao dos mesmos principios aerodinamicos que uma aeronave e utilizam equipamentos 
similares: asas para ascensao, sustenta 9 ao e propulsao; uma cauda para controle de pouso e pilotagem; e fendas nas asas para 
controle de voo em baixa velocidade. A incapacidade de voo nas aves nao e incomum e evoluiu, independentemente, em 
varias ordens, normalmente em ilhas onde nao existem predadores terrestres; no entanto, todas sao derivadas de ancestrais 
voadores. Foram propostas as hipoteses arborea e cursora para a origem do voo. A hipotese arborea, atualmente preferida 
pelos zoologos, propoe que as asas foram usadas, primeiramente, para planar a partir das arvores e, mais tarde, modificadas 
para o voo batido. 

A migra 9 ao das aves refere-se a movimentos regulares entre locals de nidifica 9 ao no verao e regioes de invemada. Pelo 
fato de as massas de terra estarem concentradas no Hemisferio Norte, a maioria das aves migra em dire 9 ao norte na primavera 
e sul no outono. Muitos artificios sao utilizados para navega 9 ao durante a migra 9 ao, incluindo usar pontos geograficos, a 
posi 9 ao do sol, pelas estrelas ou pelos campos magneticos da Terra. 

O comportamento social altamente desenvolvido das aves e manifestado em exibi 96 es ativas de corte, sele 9 ao do 
companheiro, comportamento territorial, incuba 9 ao dos ovos e cuidado com os filhotes. A maioria das aves tern sistema de 
acasalamento monogamico social, embora copulas extraconjugais sejam comuns. Os filhotes eclodem em varies niveis de 
desenvolvimento; filhotes altriciais sao nus e desprotegidos, enquanto os precoces sao emplumados e capazes de caminhar e 
alimentar-se. 

I Ouestoes de revisao_ 

1. Explique o significado da descoberta de Archaeopteryx. Por que esse fossil demonstra, alem da duvida razoavel, que as 
aves sao agrupadas filogeneticamente com dinossauros? 

2. Adapta 96 es especiais das aves contribuem para duas caracteristicas fimdamentais para o voo; mais potencia e menos 
peso. Explique como cada uma das adapta 96 es a seguir contribui para uma ou ambas dessas duas caracteristicas 
fimdamentais: penas, esqueleto, distribui 9 ao muscular, sistema digestivo, sistema circulatorio, sistema respiratorio, 
sistema excretor e sistema reprodutor. 

3. Como as aves marinhas liberamo excesso de sal? 

4. De que maneira os ouvidos e os olhos das aves sao especializados para as necessidades do voo? 

5. Explique como a asa das aves produz ascensao? Quais caracteristicas ajudam a evitar o estol em voos de velocidades 
baixas? Que caracteristicas auxiliam a diminuir o arrasto? 

6 . Descreva quatro formas basicas de asas das aves. Como se correlaciona a forma da asa com velocidade do voo e 
capacidade de manobra? 

7. Compare as hipoteses arborea e cursora sobre a origem do voo das aves. 

8 . Quais sao as vantagens da migra 9 ao sazonal para as aves? 

9. Descreva os diferentes recursos de navega 9 ao que as aves podem utilizar nas migra 96 es de longas distancias. 

10. Quais sao algumas das vantagens da agrega 9 ao social entre as aves? 

11. Mais de 90% de todas as especies de aves sao monogamicas. Explique por que a monogamia e muito mais comum entre 
as aves do que entre os mamiferos. 

12. Descreva, brevemente, exemplos de poliginia e de poliandria entre as aves. 

13. Por que uma ave “monogamica” pode procurar copula extraconjugal? 

14. Defina os termos precoce e altricial e como eles se relacionam com as aves. 

15. Porne 9 a alguns exemplos de como as atividades humanas tern afetado as popula 96 es de aves. 



Para aprofundar seu raciocinio. As estrategias e comportamentos reprodutivos sao mais bem conhecidos nas aves do 
que emqualquer outro grupo de vertebrados. Por que? 
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Mamiferos 



Urso-pardo jovem, Ursus arctos horribilis. 

• FILO CHORDATA 

° Classe Mammalia 



Pelos reveladores 

Os pelos surgiram em um ancestral comum a todos os mamiferos e estao presentes em diferentes graus em todas as especies 
que descendem daquele ancestral. Os pelos sao, portanto, diagnosticos para os mamiferos; salvo em algumas condl^oes 




































































































patologicas, todos os marmferos tern pelos em alguma fase de suas vidas, e eles nao ocorrem em nenhum outro organismo 
atual. Mesmo os mamiferos atuais aparentemente sem pelos, como as baleias, geralmente temalguns pelos no eorpo. Os pelos 
dos mamiferos tern passado por numerosas modifiea^oes adaptativas para usos diversos. Os mamiferos os usam para 
eamuflagem, para slnallzar comportamentos, para Isolar-se da agua e para flutuar; sens pelos podem servlr como vibrissas 
sensorlals no foclnho on esplnhos pontlagudos. Talvez sua fun^ao mals Importante seja o Isolamento termlco, que ajuda a 
manter uma temperatura corporal alta e constante em todos os cllmas, e, asslm, a sustentar os altos nlvels de atlvldade. 

Os mamiferos estao entre os animals mals atlvos, exlblndo velocldade e capacldade de manter esfor 90 por longos 
perlodos de tempo em habitats aquatlcos, aereos e terrestres. Eles mantem essa atlvldade em quase todas as condl^oes 
amblentals, Inclulndo as balxas temperaturas da nolle, desertos escaldantes, oceanos polares e Invernos gelldos. Embora os 
pelos sejam talvez a caracterlstlca mals obvla dos mamiferos, uma serle de outras lnova 96 es evolutlvas sustentam sua 
dlverslfica 9 ao. Essas lnova 96 es unlcas Incluem um conjunto de ossos da orelha media para a transmlssao de sons a orelha 
Interna, glandulas mamarlas para allmentar os filhotes, um cerebro grande com revestlmento unlco do encefalo (o neocortex), 
um dlalfagma para ventlla 9 ao eficlente dos pulmoes e adapta 96 es para um sent!do de olfato altamente desenvolvldo. A 
malorla dos mamiferos tern uma placenta Intrauterlna vascular para allmentar o embrlao, dentes e musculos das mandlbulas, 
especlallzados para processar o allmento, e ummodo de andar ereto para locomo 9 ao raplda e eficlente. 

s mamiferos, com seu slstema nervoso altamente desenvolvldo e suas numerosas adapta 96 es, ocupam pratlcamente todos 
os amblentes da Terra capazes de sustentar a vlda. Embora nao constltuamum grupo grande (cerca de 5.700 especles, em 
compara 9 ao as mals de 10.000 especles de aves, 28.000 especles de pelxes e 1 . 100.000 especles de Insetos), a classe 
Mammalia (L. mamma, selo) esta entre os grupos blologlcamente mals dlferenclados no relno animal. Os mamiferos sao 
extraordlnarlamente diversos quanto ao tamanho, forma e fun 9 ao. Seu tamanho pode varlar de apenas 2 g, peso do pequeno 
morcego Craseonycteris thonglongyai da Tallandla, a mals de 170 toneladas, nas balelas-azuls. 

Mals do que qualquer outro animal, os mamiferos sao alvo da atlvldade humana. Nos domestlcamos varlos mamiferos 
para que nos servlssem de allmento e vestlmenta, para utlllza-los como animals de carga e mante-los como animals de 
estlma 9 ao. A cada ano, usamos mllhoes de mamiferos em pesqulsas blomedlcas. Nos Introduzlmos mamiferos em novos 
habitats e extermlnamos as popula 96 es de mamiferos emseus habitats natlvos. Em 2012, 643 especles de mamiferos foram 
conslderadas “crltlcamente amea 9 adas” ou “amea 9 adas” pela Elnlao Internaclonal para Conserva 9 ao da Natureza e Recursos 
Naturals (RJCN - International Union for Conservation of Nature), Inclulndo multos morcegos, cetaceos, fellnos e prlmatas. 

Como 0 nosso bem-estar tern sldo e contlnua a ser estreltamente relaclonado com o de outros mamiferos, devemos lutar 
para preservar suas popula 96 es e amblentes naturals. 

ORIGEM E EVOLUgAO DOS MAMIFEROS 

A descendencla evolutlva dos mamiferos desde seus prlmelros ancestrals amnlotas e talvez a transl 9 ao mals bem documentada 
da hlstdrla dos vertebrados. A partlr do reglstro fdssll, podemos segulr a evolu 9 ao de mamiferos endotermlcos e recobertos 
por pelos ao longo de 150 mllhoes de anos, desde os seus pequenos ancestrals, ectotermlcos e sem pelos. As estruturas 
cranlanas e, em particular, os dentes sao os fdssels mals abundantes, e e prlnclpalmente a partlr dessas estruturas que podemos 
Identlficar a descendencla evolutlva dos mamiferos. 

A estrutura do teto cranlano permlte-nos Identlficar tres grupos principals de amnlotas que dlverglram durante o perlodo 
Carbonlfero da Era Paleozolca: sinapsidos, anapsidos e diapsidos (ver Elgura 26.2). O grupo dos slnapsldos, que Inclm os 
mamiferos e seus parentes prdxlmos extlntos, tern um par de aberturas temporals no cranio, assocladas a fixa 9 ao dos musculos 
das mandlbulas. Os slnapsldos foram o prlmelro grupo de amnlotas a dlverslficar-se amplamente em habitats terrestres. 

Os prlmelros slnapsldos dlverslficaram-se amplamente em formas herblvoras e carnlvoras, denomlnadas em conjunto 
como pelicossauros (Flguras 28.1 e 28.2). Esses prlmelros slnapsldos eram os malores e mals comuns amnlotas do perlodo 
Permlano Inf erior. Os pelicossauros assemelham-se aos lagartos quanto a aparencla externa geral, mas essa semelhan 9 a e 
enganosa. Os pelicossauros nao sao parentes prdxlmos dos lagartos, que sao diapsidos (Capltulo 26), e tambem nao formam 
um grupo monofiletlco. De um grupo Inlclal de pelicossauros carnlvoros surglramos terapsidos (Elgura 28.2), o unlco grupo 
de slnapsldos que sobrevlveu ap 6 s a Era Paleozolca. Os terapsidos desenvolveram um modo de andar ereto e eficlente, com 
os membros vertlcalmente poslclonados abalxo do eorpo, em vez de estendldos aos lados do eorpo, como nos lagartos e 


primeiros pelicossauros. Com a menor estabilidade causada pelo distanciamento do corpo do solo, o centro de coordena^ao 
muscular do cerebro, o cerebelo, assumiu um papel mais importante. As mudan^as na morfologia do cranio e nos musculos 
adutores da mandlbula aumentaram a eficiencia com que os terapsidos se alimentavam Os terapsidos diversificaram-se cm 
varias formas herblvoras e carnlvoras; entretanto, a maioria dessas primeiras formas desapareceu durante a grande extin^ao 
ocorrida no final do perlodo Permiano. Os pelicossauros e os terapsidos foram anteriormente chamados “repteis semelhantes 
a mamiferos”, mas esse termo e inapropriado porque esses animals nao fazem parte do elado Reptilia (Capitulo 26). 

Um grupo de terapsidos que sobreviveu ate a Era Mesozoiea foi o dos cinodontes. Os cinodontes tinham varias 
caracteristicas associadas a uma taxa metabdlica alta; musculatura das mandibulas forte e especializada, permitindo uma 
mordida mais forte; dentes heterodontes, possibilitando melhor processamento dos alimentos e uso de alimentos diversos 
(Figura 28.3); ossos turbinados na eavidade nasal, auxiliando na reten 9 ao do calor eorporal (Figura 28.4); e um palato 
seeundario (Figura 28.4), possibilitando que o animal respire e, ao mesmo tempo, segure uma presa na boea ou mastigue o 
alimento. O palato seeundario foi importante para a subsequente evolu 9 ao dos mamiferos por permitir que os filhotes respirem 
enquanto mamam Aperda das costelas lombares nos cinodontes esta eorrelacionada como desenvolvimento de umdiafragma 
e pode tambem ter proporcionado maior fiexibilidade dorsoventral da coluna vertebral. Entre os diversos dados de 
einodontes (Figura 28.2), um pequeno grupo de earnivoros, denominado tritelodontideos, e o que mais se assemelha aos 
mamiferos, compartilhando comeles varias caracteristicas derivadas do cranio e dos dentes. 

Os primeiros mamiferos do periodo Triassico Superior eram animals pequenos do tamanho de um camundongo ou 
musaranho, com cranios grandes, mandibulas redesenhadas e um novo tipo de denfi 9 ao, denominada difiodonte, em que os 
dentes sao trocados apenas 1 vez (denti 9 ao decidua e denti 9 ao permanente). Esse padrao e distinto do padrao aneestral 
amniota de troca continua dos dentes ao longo da vida (denti 9 ao polifiodonte). Uma das transforma 96 es evolutivas mais 
impressionantes envolveu os tres ossos da orelha media, o martelo, a bigorna e o estribo, que tern eomo fun 9 ao transmitir 
vibra 96 es sonoras nos mamiferos (ver Capitulo 33). O estribo, homdlogo a columela ou hiomandibula de outros vertebrados, 
ja exercia uma fun 9 ao na audi 9 ao nos primeiros sinapsidos. O martelo e a bigorna originaram-se do artieular e do quadrado, 
respectivamente, dois ossos que anteriormente serviram para artieula 9 ao das mandibulas, mas reduziram-se em tamanho 
(melhor para transmitir vibra 96 es sonoras) e foram realocados na orelha media (Figura 28.3). Uma nova arficula 9 ao das 
mandibulas formou-se entre os ossos dentario e esquamosal (temporal). Essa arfioula 9 ao dentario-esquamosal e a 
earacteristica diagndstiea para os mamiferos fdsseis. 

Os primeiros mamiferos quase certamente eram endotermicos, embora sua temperatura corporal deva ter sido um tanto 
mais baixa que a dos mamiferos placentarios atuais. Os pelos foram esseneiais para o isolamento termico, e sua presen 9 a 
implica que glandulas sebaceas e sudoriparas devam ter surgido na mesma epoca para lubrificar a pelagem e facilitar a 
termorregula 9 ao. O registro fdssil nada nos diz sobre o aparecimento das glandulas mamarias, mas essas glandulas devemter 
surgido antes do fim do periodo Triassico. Os filhotes dos primeiros mamiferos provavelmente eclodiam de ovos, imaturos e 
totalmente dependentes do leite, do calor e da prote 9 ao da mae. Essa forma de reprodu 9 ao ocorre atualmente apenas nos 
monotremados (umsubgrupo de mamiferos que abrange as equidnas e o ornitorrineo). 
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Figura 28.1 Evolugao dos principais grupos de sinapsidos. A linhagem dos sinapsidos, caracterizada por 
aberturas temporals laterals no cranio, teve inicio com os pelicossauros, os primeiros amniotas do periodo 
Permiano. Os pelicossauros diversificaram-se amplamente e sofreram modificagoes nas mandibulas, dentes e 
forma do corpo, que prenunciaram diversas caracteristicas dos mamiferos. Essas tendencias continuaram em 












seus sucessores, os terapsidos, especialmente nos cinodontes. Lima linhagem de cinodontes deu origem, no 
periodo Triassico aos primeiros mamiferos. As evidencias fosseis indicam quo todos os tres grupos de mamiferos 
atuais - monotremados, marsupiais e placentarios - derivaram da mesma linhagem cinodonte. A grande 
diversificagao das ordens atuais de mamiferos placentarios ocorreu durante os periodos Cretaceo e Terciario. 
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Figure 28.2 Clactograma simplificado dos sinapsidos, enfatizando as origans de caracteristicas importantes dos 
mamiferos. Os cranios mostram aumento progressivo do tamanho do osso dentario em relagao a outros ossos do 


maxilar e maior heterodontia. 
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Figura 28.3 Evolugao da articulagao das mandibulas e dos ossos da orelha media nos ancestrais dos mamiferos. 
A articulagao das mandibulas nos primeiros sinapsidos, os pelicossauros, dava-se entre os ossos articular e 
quadrado. Lima nova articulagao entre os ossos dentario e esquamosal surgiu na linhagem cinodonte relacionada 
com os mamiferos. Nos mamiferos, o articular e o quadrado nao mais funcionam na articulagao das mandibulas, 
em vez disso transmitem vibragoes sonoras na orelha media como o martelo e a bigorna. 
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Figura 28.4 Segao sagital da cabega de urn coelho. O palato secundario, que e composto por regioes osseas 
(duras) e nao osseas (moles), separa as rotas do ar (dorsal) e do alimento (ventral). 

Estranhamente, os primeiros mamiferos do Triassico Superior, apesar de terem desenvolvido quase todos os novos 
atributos dos mamiferos atuais, tiveram que aguardar outros 150 milhoes de anos para atingir sua grande diversidade. 
Enquanto os dinossauros tornaram-se diversos e abundantes, todos os grupos de sinapsidos, com excegao dos mamiferos, 
extinguiram-se. Os mamiferos sobreviveram, inicialmente, como criaturas semelhantes a musaranhos, provavelmente noturnas. 
Entao, durante o periodo Cretaceo, mas especialmente durante o Eoceno, que teve inicio ha cerca de 58 milhoes de anos, os 
mamiferos comegaram a diversificar-se rapidamente. A grande diversificagao de mamiferos na Era Cenozoica e em parte 

















atribmda aos varios habitats que ficaram desocupados com a extin^ao de muitos grupos de diapsidos no fim do periodo 
Cretaceo. Essa diversifica 9 ao quase certamente foi promovida pelo fato de os mamiferos serem ageis, endotermicos, 
inteligentes, adaptaveis e viviparos, protegendo e alimentando os filhotes com sen proprio leite, e, desse modo, afastando o 
risco de ovos vulneraveis colocados emninhos. 

Os mamiferos atuais dividem-se emdois dados; os monotremados e os Theria (Figura 28.2). O dado Theria engloba os 
marsupials (metaterios) e os placentarios (euterios). Existem 29 ordens de mamiferos atuais; uma ordem de monotremados, 
sete ordens de marsupials e 21 ordens de placentarios. Uma olassifica 9 ao eompleta e apresentada mais adiante. 

Descobertas fosseis e analises cladfsticas recentes lan^aram luz sobre a origem das baleias (ordem Cetacea) e ilustram a importancia de usar evidencias fosseis e 
moleculares para responder a questoes filogeneticas. Embora a visao traditional associasse as baleias a urn grupo extinto de criaturas semelhantes a lobos 
denominados mesoniquideos, analises moleculares de especies atuais situaram as baleias como o grupo-irmao dos hipopotamos, dentro da ordem dos mamiferos 
ungulados com niimero par de dedos (Artiodactyla). Descobertas fosseis recentes no Paquistao e em outros lugaresfornecem urn registro praticamente ininterrupto 
da evolugao inicial das baleias. Sao de particular importancia os restos de ossos do tornozelo, que sao diagnosticos para os artiodactilos. As primeiras baleias tern o 
astragalo (urn osso do tornozelo) em forma de polia, o que associa claramente as baleias aos artiodactilos. Analises cladfsticas recentes, combinando dados fosseis e 
de DNA, sustentam a posigao das baleias como grupo-irmao dos hipopotamos. 

ADAPTAgOES ESTRUTURAIS E FUNCIONAIS DOS MAMIFEROS 
Tegumento e seus derivados 

Apele dos mamiferos e, particularmente, suas modifica 96 es os distinguem como um grupo. Apele e fortemente moldada pelo 
modo de vida do animal, eomo a interface entre o animal e seu ambiente. De modo geral, a pele e mais grossa nos mamiferos 
do que em outras classes de vertebrados, apesar de ser composta por epiderme e derme eomo em todos os vertebrados 
(Figura 28.5). A epiderme e mais fma nas partes em que e bem protegida por pelos, mas, em loeais sujeitos a muito contato e 
uso, como a palma das maos ou a sola dos pes, a camada mais externa torna-se mais espessa com queratina, uma proteina 
fibrosa que tambem eonstitui as unhas, garras, eascos e pelos. 

Pelos 

Os pelos sao partieularmente caraeteristieos dos mamiferos, embora os seres humanos nao sejam criaturas com muitos pelos e 
os pelos nas baleias estejamrestritos a poueas cerdas sensoriais no foeinho. O pelo eresee de umfolieulo piloso que, embora 
tenha origem na epiderme, esta imerso na camada dermica da pele (Figura 28.5). O pelo eresee eontinuamente atraves da 
rapida prolifera 9 ao de eelulas no foliculo. A medida que a haste do pelo e empurrada para cima, novas celulas sao afastadas 
de sua fonte de nutri 9 ao e morrem preenehidas com queratina. Desse modo, os pelos verdadeiros, eneontrados apenas nos 
mamiferos, sao compostos por eelulas epidermieas mortas eheias de queratina. 

Os mamiferos tern caraeteristicamente dois tipos de pelos formando sua pelagem; (1) os subpelos, densos e macios, que 
proporcionam isolamento termieo, e ( 2 ) os pelos-guarda, asperos e mais longos, que protegem eontra o desgaste e sao 
responsaveis pela colora 9 ao. Os subpelos retemuma camada isolante de ar. Nos mamiferos aquatieos, eomo foeas, lontras e 
eastores, sao tao densos que e quase impossivel molha-los. Na agua, os pelos-guarda se tomam molhados e aderem uns aos 
outros, formando umeobertor de prote 9 ao sobre os subpelos. 

Caracterfsticas da Classe Mammalia 

• Orelhas externas carnudas (pinna); endotermko 

• Corpo em grande parte recoberto por pelos, embora em quantidade reduzida em alguns casos; glandulas sudon'paras, odon'feras, sebaceas e 
mamarias presentes; pele sobre uma espessa camada de gordura 

• Cranio com dois cdndilos oedpitais; maxilar formado por um unko osso (dentario); articulagao das mandibulas entre os ossos esquamosal e dentario; 

sete vertebras cervicais (exceto em pregui^as [desdentadas] e peixes-boi); ossos pelvicos fusionados 

• Denti^ao difiodonte; denti^o heterodonte na maioria dos casos 

• Enc^alo altamente desenvolvido, especialmente o cortex cerebral (camada superficial do cerebro); 12 pares de nervos cranianos 










• Olfato muito desenvolvido; orelha media com tresosskulos (martelo, bigorna, estribo) 

• Sexos separados; fertilizagao interna; orgaos reprodutivos constituidos por penis, testiculos em urn escroto; determinate sexual por cromossomos (macho e 
heterogametico) 

• Membranasfetais de amnio, corion e alantoide; a maioria dos viviparos possuem embrides que se desenvolvem no litero atraves de ligato 
placentaria, exceto nos monotremados, que sao oviparos; filhotes alimentados atraves do leite produzido pelas glandulas mamarias 

• Sistema excretor com rins metanefrkos e ureteres que, em geral, se abrem em uma bexiga; ureia e o principal residue nitrogenado 

• Pulmoes com area de superficie elevada dos alveolos e ventilados por aspirato; laringe presente; palato secundario separa a passagem do ar e do 
alimento (Figura 28.4); diafragma muscular ventila os pulmoes; ossos turbinados convolutos na cavidade nasal para aquecer e umidificar o ar inspirado 

• Coragao com delsatrios e dels ventriculos; circuitossistemico e pulmonar separados; arco aortico esquerdo persistente; e eritrocitosanucleados 
biconcavos 



Figura 28.5 Estrutura da pele humana (epiderme e derme) e hipoderme, mostrando pelos e glandulas. 


Quando o pelo atinge determinado comprimento, para de crescer. Normalmente, permanece no foliculo ate que o 
erescimento de um novo pelo tenha inleio, e entao eai. Na maioria dos mamlferos, ha troeas periodieas da pelagem inteira. 
Nos seres humanos, o cabelo eai e e reposto durante toda a vida (embora homens calvos sirvam de eonfirma 9 ao de que essa 
reposi^ao nemsempre e garantida!). 

0 pelo e mais do que um fio de queratina. Ele e composto por tres camadas: a medula ou cerne no centre do pelo, o cortex com granules de pigmento proximo a 
medula, e a cuticula externa composta por escamas sobrepostas. Os pelos de diferentes mamrferos variam consideravelmente em sua estrutura. Eles podem ter 
cortex pouco desenvolvido, como os pelosfrageis dos veados, ou podem ter a medula pouco desenvolvida, como os pelos ocos e cheios de ar do carcaju. Os pelos dos 
coelhos e de alguns outros mamiferos se entrela^am quando comprimidos. Os pelos ondulados, como o dos carneiros, crescem de foliculos recurvados. 

Alguns mamlferos, como as raposas e focas, trocam a pelagem todo verao. A maioria dos mamlferos tern duas troeas 
anuais: uma na primavera e outra no outono. As pelagens de verao sao sempre muito mais finas que as de inverno e, em alguns 
mamiferos, podem ter cores diferentes. Varies mustelideos do Hemisferio Norte, como as doninhas, tern pelagem branca no 
inverno e castanha no verao. No passado, levantou-se a hipotese de que a pelagem interna branca dos animals das regioes 
articas conservasse o calor do corpo por reduzir a perda por irradia^ao; mas, na verdade, tanto as pelagens escuras quanto as 
brancas irradiam calor igualmente bem. A pelagem branca de inverno dos animals dessas regioes Mas serve simplesmente 
como camuflagem em uma terra coberta de neve. A lebre-americana da America do Norte tern tres pelagens ao longo do ano: a 
pelagem branca do inverno e substituida pela cinza-acastanhado do verao, e esta e trocada no outuno por uma pelagem mais 
cinza, que logo eai, revelando por baixo os pelos brancos do inverno (Figura 28.6). A pelagem branca dos mamlferos das 
regioes articas no inverno nao deve ser confundida com albinismo, causado por um gene recessive que bloqueia a forma^ao de 
pigmentos (melanina). Os albinos tern olhos vermelhos e pele rosada, ao passo que os animals das regioes articas em suas 










pelagens de inverno temolhos escuros e, muitas vezes, as pontas das orelhas, do nariz e da cauda tambemescuros. 

Amaioria dos marmferos tern colora^oes sombrias que ajudama disfar9ar sua presen9a. Frequentemente, eles apresentam 
uma colora9ao acinzentada ou um padrao disruptive que os tomam inconspicuos em seu ambiente. Sao exemplos as manchas 
dos leopardos e dos filhotes de veados e as listras dos tigres. Ja o eangamba anuneia sua presen9a atraves de uma colora9ao 
eonspieua de aviso. 

Os pelos dos mamiferos sofreram modifica96es para atender a diferentes propositos. As cerdas dos porcos selvagens, os 
espinhos dos poreos-espinhos e espeeies aparentadas, e as vibrissas nos focinhos da maioria dos mamiferos sao exemplos 
dessas modifica96es. As vibrissas, eomumente ehamadas de “bigodes”, sao na verdade pelos sensoriais que proporeionamum 
sentido tatil a muitos mamiferos. O mais leve movimento de uma vibrissa gera impulses em termina96es nervosas, que chegam 
a areas sensoriais especiais no eneefalo. As vibrissas sao partieularmente longas nos mamiferos noturnos e fossoriais. 



Figura 28.6 A lebre-americana, Lepus americanus, em A, pelagem castanha de verao e, B, pelagem branca de 
inverno. No inverno, um crescimento extra de pelos nas patas traseiras aumenta a sustentagao do animal na neve. 
As lebres-americanas sao habitantes comuns da taiga e presas importantes para linces, raposas e outros 
carnivoros. Ordem Lagomorpha, familia Leporidae. 

Poreos-espinhos, ouri90s, equidnas e alguns outros mamiferos desenvolveram uma armadura de espinhos efetiva e 
perigosa. Quando acuado, o porco-espinho norte-americano vira de costas para seu perseguidor e o ataca com sua cauda 
recoberta de espinhos. Esses espinhos, presos Ifouxamente, quebram-se na base quando penetram na pele e, com a ajuda de 
ganchos de pontas viradas para tras, penetram profundamente nos tecidos. Os caes sao vitimas Ifequentes (Figura 28 . 7 ), mas a 
marta pescadora, o glutao e o lince vermelho conseguem virar o porco-espinho de barriga para cima, expondo a parte inferior 
vulneravel. 



Figura 28.7 Caes sao vitimas frequentes dos poderosos espinhos do porco-espinho. A menos que sejam 
removidos (em geral por um veterinario), os espinhos continuarao a penetrar cada vez mais fundo nos tecidos, 
provocando grande sofrimento e podendo ate levar a morte. 

Cornos e chifres 

Varios tipos de cornos ou estruturas semelhantes sao encontrados nos mamiferos. Os cornos verdadeiros, encontrados em 
membros da familia Bovidae (p. ex., carneiros e vacas), sao revestimentos ocos de epiderme queratinizada envolvendo uma 






parte central ossea que se projeta do cranio (ver Figura 29.3). Os comos verdadeiros nao sao trocados, nao sao ramificados 
(embora possamser muito recurvados), crescem continuamente e ocorremnos dois sexos. 

Os chifres dos cervos e veados da familia Cervidae sao ramificados e compostos por ossos solidos quando maduros. 
Durante seu crescimento anual na primavera, desenvolvem-se sob uma cobertura de pele macia altamente vascularizada 
denominada veludo (Figura 28.8). Excetuando-se os caribus (ver Figura 28.14A), apenas os machos das especies produzem 
chitfes. Quando o crescimento dos chitfes esta completo, um pouco antes da esta 9 ao reprodutiva de outono, os vasos 
sanguineos contraem-se e o macho adulto remove o veludo eslfegando seus chilfes contra arvores. Os chilfes caem apos a 
esta 9 ao reprodutiva. Os novos brotos aparecem alguns meses mais tarde para formar um novo par. No decorrer de varies anos, 
cada novo par de chilfes e maior e mais elaborado do que o anterior. O crescimento anual dos chilfes requer o metabolismo 
de minerals, porque durante a esta 9 ao de crescimento, um alee mais velho precisa acumular 25 kg de sais de calcio de sua 
dicta herbivora. 

Os chilfes dos antilocapras (familia Antilocapridae) sao semelhantes aos cornos verdadeiros dos bovideos, a nao ser 
pelo fato de que a por 9 ao queratinizada e bifurcada e descartada anualmente. Os cornos das girafas sao semelhantes aos 
chilfes, porem retem sua cobertura tegumentar e nao sao trocados. O corno dos rinocerontes consiste em filamentos 
queratinizados semelhantes a pelos, que nascem de papilas dermicas e sao cimentados uns aos outros; tais estruturas nao se 
prendemao cranio. 
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Figura 28.8 Crescimento anual dos chifres de veados-machos. A. Os chifres iniciam seu crescimento no final da 
primavera, sob estimulo das gonadotropinas da hipofise. B. Os ossos crescem rapidamente ate que um rapido 
aumento na produgao de testosterone (Capitulo 7) pelos testiculos interrompa o crescimento. C. A pele (veludo) 
morre e se desprende. D. Os niveis de testosterone atingem o pico durante a estagao reprodutiva no outono. Os 
chifres caem em Janeiro, assim que decrescem os niveis de testosterona. 

0 comerdo de partes do rinoceronte, em especial de seus cornos, tern levado os rinocerontes asiaticos e africanos a beira da extingao. 0 corno do rinoceronte e 
considerado valioso na China corno agente para reduzir a febre, para tratar doen^as do coragao, do figado e da pele, e corno afrodisiaco no norte da India. Esses 
supostos valores medicinais sao totalmente desprovidos de bases farmacoldgicas. Ate recentemente, os cornos de rinoceronte, no entanto, eram usados 
principalmente para confeccionar cabos de adagas cerimoniais, as jambiyas, no Oriente Medio. Entre 1970 e 1997, cornos provenientes de 22.350 rinocerontes foram 
importados apenas pelo lemen do Norte. Gragas a esfor^os na educagao, o corno do rinoceronte nao e mais usado em lemen; mas ainda e usado ilegalmente na 
China e no Vietna. A proibi^o internacional tern reduzido, mas nao eliminado, o comercio de cornos de rinoceronte, que agora e ilegal, mas as populates 
continuam sofrendo. 

Glandulas 

Dentre todos os vertebrados, os mamiferos tern a maior variedade de glandulas do tegumento. Amaioria enquadra-se emuma 
das quatro classes: sudoripara, odorifera, sebacea e mamaria. Todas sao derivadas da epiderme (Figura 28.5). 


As glandulas sudoriparas sao glandulas tubulares, altamente espiraladas, que ocorrem em grande parte da superfieie do 
eorpo na maioria dos mamiferos (Figura 28 . 5 ). Bias nao estao presentes em outros vertebrados. Ha dots tipos de glandulas 
sudoriparas: eerinas e apoerinas. As glandulas ecrinas secretam um fluido aquoso que, quando evapora da superfieie da pele, 
leva eonsigo ealor e a refresea. Na maioria dos mamiferos, as glandulas eerinas oeorrem em areas sem pelos, especialmente 
nas almofadas plantares, embora, nos eavalos e emmuitos primatas, estejam espalhadas por todo o eorpo. Estao reduzidas ou 
ausentes nos roedores, eoelhos e baleias. As glandulas apoerinas sao maiores do que as glandulas eerinas e tern ductos mais 
longos e convolutos. Sua por9ao seeretora enovelada eneontra-se na derme, estendendo-se profundamente para dentro da 
hipoderme. Bias sempre se abrem em um folieulo piloso ou em um lugar onde existia um pelo. As glandulas apoerinas 
desenvolvem-se por volta da puberdade e restringem-se (nos seres humanos) a axilas, pubis, seios, prepucio, eseroto e eanais 
auditivos extemos. Diferentemente das secre96es aquosas das glandulas ecrinas, as secre96es apoerinas sao fiuidos leitosos, 
de cor esbranqui9ada ou amarela, que secamsobre a pele formando umfilme. As glandulas apoerinas nao estao envolvidas na 
regula9ao de temperatura. Sua atividade esta correlacionada como ciclo reprodutivo. 

As glandulas odoriferas ocorrem em quase todos os mamiferos, mas sua localiza9ao e fun9ao sao bastante variadas. Sao 
usadas para comunica9ao com membros da mesma especie, para marcar limites de territorios, para aviso ou para defesa. As 
glandulas produtoras de odores situam-se nas regioes orbital, metatarsal e interdigital (nos veados); atras dos olhos e nas 
bochechas (lebres-assobiadoras e marmotas); no penis (ratos-almiscarados, castores e muitos canldeos); na base da cauda 
(lobos e raposas); na parte de tras da cabe9a (dromedario); e na regiao anal (cangambas, visons e doninhas). Este ultimo tipo, 
de odor mais forte que os demais, abre-se atraves de eanais para dentro do anus, e suas secre96es podem ser descarregadas 
vigorosamente ate 2 ou 3 m de distancia. Durante a esta9ao de acasalamento, muitos mamiferos liberam odores fortes para 
atrair o sexo oposto. Os seres humanos tambem sao dotados de glandulas odoriferas. Entretanto, tendemos a nao gostar de 
nosso proprio odor, uma preocupa9ao que estimulou a industria lucrativa de desodorantes a fabricar uma gama infinita de 
sabonetes e outros produtos para disfar9ar odores. 

As glandulas sebaceas (Figura 28 . 5 ) estao geralmente associadas aos foliculos pilosos, embora algumas delas sejam 
independentes e abram-se diretamente na superfieie da pele. As celulas glandulares sao secretadas em sua totalidade e sao 
continuamente renovadas por divisao celular. Essas celulas ficam distendidas atraves do acumulo de gorduras, em seguida 
morrem, sendo expelidas como uma mistura gordurosa, o sebo, para dentro do folieulo piloso. Essa gordura nao se torna 
ran90sa e serve como revestimento para manter a pele e os pelos fiexiveis e brilhantes. A maioria dos mamiferos tern 
glandulas sebaceas por todo o eorpo; nos humanos sao mais numerosas no couro cabeludo e na face. 

As glandulas mamarias, que dao nome aos mamiferos, estao presentes em todas as femeas e, de forma rudimentar, em 
todos os machos. No embriao, desenvolvem-se por meio do espessamento da epiderme, que forma uma linha de leite ao longo 
de cada lado do abdome. Em algumas regioes dessas linhas aparecem as mamas, enquanto as demais partes desaparecem As 
glandulas mamarias aumentam de tamanho na maturidade, tornando-se consideravelmente maiores durante a gesta9ao e o 
subsequente aleitamento dos filhotes. Nos seres humanos, em mulheres, o tecido adiposo come9a a se acumular ao redor das 
glandulas mamarias na puberdade, formando o seio. Na maioria dos mamiferos, o leite e secretado das glandulas mamarias 
pelo mamilo. Os monotremados, porem, nao temmamilos e o leite e simplesmente secretado sobre os pelos do ventre da mae, 
onde os filhotes vao suga-lo. 

Alimento e alimenta^ao 

Os mamiferos exploram uma enorme variedade de fontes de alimentos; alguns requerem dietas altamente especializadas, ao 
passo que outros sao oportunistas e prosperam com dietas diversificadas. As adapta96es fisiologicas e anatomicas de um 
mamifero para encontrar, capturar, mastigar, engolir e digerir alimento estao intimamente ligadas a sua dicta. 

Os dentes, talvez mais do que qualquer outra caracteristica fisica, revelam os habitos de vida de um mamifero (Figura 
28 . 9 ). Com algumas exce96es (monotremados, tamanduas e certas baleias), todos os mamiferos tern dentes e suas 
modifica96es estao relacionadas como que o animal come. 

Ao longo da evolu9ao dos mamiferos durante a Era Mesozoica, grandes modifica96es ocorreram em sens dentes e 
mandibulas. Diferentemente da denti9ao uniforme bomodonte dos primeiros sinapsidos, os dentes dos mamiferos tornaram-se 
diferenciados para executar fun96es especializadas, como cortar, apanhar, roer, Ifagmentar, triturar e mastigar. A denti9ao 


assim diferenciada e denominada hetorodonte. Os dentes dos mamiferos difereneiam-se em quatro tipos: incisivos (I), eom 
eoroas simples e bordas afiadas, usados principalmente para pequenos eortes; caninos (C), com coroas longas e conicas, 
especializados para perfurar; pre-molares (PM) e molares (M), com coroas comprimidas e uma ou mais cuspides, adaptados 
para cortar, esmagar e triturar. A formula dentaria ancestral, que expressa o numero de cada um dos tipos de dentes em metade 
das mandibulas superior e inferior, e I 3/3, C 1/1, PM 4/4, M 3/3 = 44. Os musaranhos, alguns onivoros e os carnivoros sao os 
que mais se aproximam desse padrao ancestral (Figura 28.9). 

Diferentemente da maioria dos outros vertebrados, os mamiferos nao repoem continuamente sens dentes ao longo da vida. 
Amaioria dos mamiferos temapenas dois conjuntos de dentes: umconjunto temporario, a denti^ao denominada decidua ou de 
leite, que e substituida pela denti 9 ao permanente quando o cranio ja tiver crescido o suficiente para acomodar um conjunto 
completo. Apenas os incisivos, os caninos e os pre-molares sao deciduos, os molares nunca sao substituidos, e o conjunto 
unico permanente deve durar por toda a vida. 

Especializafoes alimentares 

O aparelho alimentar, ou trofico, de um mamifero - dentes e mandibulas, lingua e trato digestive - e adaptado a seus habitos 
alimentares especificos. Os mamiferos sao em geral divididos em quatro categorias troficas basicas - insetivoros, carnivoros, 
onivoros e herbivores. Contudo, muitas outras especializafoes alimentares surgiram entre os mamiferos, come em outros 
organismos atuais, e os habitos alimentares de muitos mamiferos desafiam uma classificafao exata. As principais 
especializafoes alimentares dos mamiferos sao apresentadas na Figura 28.9. 

Os mamiferos insetivoros, come os musaranhos, as toupeiras, os tamanduas e a maioria dos morcegos, sao geralmente 
pequenos. Alimentam-se de insetos, alem de uma variedade de outros pequenos invertebrados. Os insetivoros comem pouca 
materia vegetal fibrosa que exige fermentafao prolongada; portanto, seu trato intestinal tende a ser curto (Figura 28.10). Sao 
dotados de dentes com cuspides pontiagudas, o que Ihes permite perfurar o exosqueleto ou a pele da presa. Alguns mamiferos 
insetivoros, como os tamanduas, nao possuem dentes (Figura 28.9). Visto que muitos onivoros e carnivoros tambem consomem 
insetos, a dicta dos insetivoros distingue-se principalmente pela falta de material vegetal e de vertebrados. 

Os mamiferos herbivores, que se alimentamde gramineas e de outros tipos de vegetafao, formamdois grupos principais: 
(1) podadores e pastadores, incluindo os ungulados (mamiferos comcascos como cavalos, veados, antilopes, bois, carneiros 
e cabras); e (2) os roedores, incluindo muitos ratos e camundongos, coelhos e lebres. Nos herbivoros, os caninos estao 
ausentes ou sao de tamanho reduzido, enquanto os molares e pre-molares, adaptados para triturar os alimentos, sao largos e 
geralmente de coroas altas. Os roedores, como, por exemplo, os castores, tern incisivos afiados como cinzeis, que crescem 
durante toda a vida, devendo ser desgastados para compensar seu crescimento continuo (Figura 28.9). 

Os mamiferos herbivoros dispoem de diversas adaptafoes para processar sua dicta fibrosa de alimentos vegetais. A 
celulose, o carboidrato estrutural das plantas, e composto por longas cadeias de moleculas de glicose, sendo, portanto, um 
recurso alimentar potencialmente nutritivo. Entretanto, as moleculas de glicose na celulose estao unidas por ligaf oes quimicas 
que poucas enzimas podem quebrar. Nenhum vertebrado sintetiza enzimas que quebrem a celulose (celulases). Em vez disso, 
os vertebrados herbivoros abrigam bacterias anaerobicas e eucariotas unicelulares que produzem celulases em camaras de 
fermentafao em seu trato digestivo. Os carboidratos simples, as proteinas e os lipidios produzidos por esses microrganismos 
podem ser absorvidos pelo hospedeiro, que pode tambem digerir os microrganismos. 
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Figura 28.9 Especializagoes ligadas a alimentagao nos principals grupos troficos de mamiferos placentarios 
(euterios). Os primeiros placentarios eram insetivoros; todos os outros tipos descendem deles. 

A fermentagao (Capitulo 4) em alguns herbivoros, como cavalos, zebras, coelbos, elefantes, alguns primatas e muitos 
roedores, ocorre primariamente no intestine grosso e em um saeo lateral espagoso, on divertieulo, denominado ceco (Figura 
28.10). Embora parte da absorgao oeorra no intestine grosso e no eeeo, a maior parte da fermentagao oeorre depots da area 
primaria de absorgao (intestine delgado) e, assim, muitos nutrientes aeabam se perdendo nas fezes. Os eoelbos e muitos 
roedores Ifequentemente eomem as proprias pelotas feeais (coprofagia), de tal maneira que o alimento passa uma segunda vez 
pelo trato digestive para extragao de nutrientes adieionais. 

Os rurtiinantes (boi, bisao, bufalo, eabras, antilopes, earneiros, veados, girafas e oeapis) temumenorme estomago com 
quatro camaras (Figura 28.10). Quando umruminante se alimenta, as gramineas passamabaves do esofago ate o nimen, onde 
sao digeridas per mierorganismos e transformadas empequenas bolas de alimento. Quando Ibe apraz, o ruminante baz de volta 
uma bola de alimento para a boea, onde e inteneionalmente mastigada por longo tempo, a fim de esmagar e biturar a fibra. 
Engolido novamente, o alimento retorna ao nimen, onde os mierorganismos eelulolitioos dao eontinuidade a fermentagao. A 
polpa passa ao reti'culo e, posteriormente, ao omaso, onde agua, alimentos soluveis e produtos mierobianos sao absorvidos. 
O restante segue ate o abomaso (o estomago quimieo “verdadeiro”) e intestine delgado, onde enzimas proteolitieas sao 
seeretadas e a digestao normal oeorre. Talvez por serem espeeialmente bens em exbair nubientes de vegetais fibroses, os 
ruminantes sejam os prineipais berbivoros grandes presentes em eeossistemas eom pouea produgao vegetativa, eomo as 




































tundras e os desertos. 

Os herbivoros geralmente tern tratos digestives grandes e longos, e preeisam ingerir uma quantidade eonsideravel de 
alimento vegetal para sobreviver. Urn elefante afrieano pesando 6 t preeisa eonsumir entre 135 e 150kgde vegetais por dia 
para obter nutri^ao sufieiente para viver. 

Os mamiferos carravoros, que ineluem raposas, eaeborros, doninbas, eareajus, foeas, eetaeeos e felinos, alimentam-se 
prineipalmente de vertebrados e grandes erustaeeos e moluseos aquatieos. Os earnivoros sao bem equipados eom dentes 
perfurantes e eortantes e membros eom garras poderosas para matar suas presas. Sendo sua dieta proteiea mais facilmente 
digerida do que o alimento frbroso dos berbivoros, seu trato digestive e mais eurto e o eeeo e menor ou ausente (Figura 
28.10). Ao eontrario da maioria dos berbivoros, que se alimentam eontinuamente, a alimenta 9 ao dos earnivoros eoneentra-se 
emrefei 96 es distintas e diseretas, e assim esses animais temmuito mais tempo livre. 
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Figura 28.10 Sistemas digestives de mamiferos, mostrando morfologias distintas associadas a dietas diferentes. 


Note que 0 termo "carnivoro" tem dois usos distintos nos mamiferos: para descrever a dieta e denotar uma ordem taxonomica especifica de mamiferos. Por exempio, 
nem todos os carnivoros pertencem a ordem Carnivora (muitos marsupials e cetaceos sao carnivoros), e nem todos os membros da ordem Carnivora sao carnivoros. A 
ordem Carnivora contem muitos comedores onivoros, e alguns, como os pandas, sao estritamente vegetarianos. 

Em geral, os carnivoros levam uma vida mais ativa e, pelos padroes humanos, tambem mais interessante do que os 
herbivoros. Por ter que encontrar e capturar suas presas, ha uma recompensa pela inteligencia entre os carnivoros; diversos 




























































carmvoros, como os felinos, sao conhecidos pela estrategia e astiicia ao ca 9 ar suas presas. Isto levou a sele 9 ao de herbivoros 
capazes tanto de defender-se quanto de deteetar e eseapar de earmvoros. Desse modo, entre os herbivoros ha uma reeompensa 
por sentidos agu 9 ados, velocidade e agilidade. Alguns herbivoros, entretanto, sobrevivem em virtude simplesmente de seu 
tamanho (rinocerontes, elefantes) oupor eomportamento defensive de grupo (hois almisearados). 

Os seres humanos tern alterado o equilibrio na disputa entre camivoros e herbivoros. Os carnivoros, apesar de sua 
inteligeneia, temsotfido muito eomas atividades humanas e foram virtualmente exterminados emalgumas areas. Os pequenos 
herbivoros, por outro lado, com sua alta capacidade reprodutiva, tern constantemente tfustrado nossos mais inventivos 
esfor 90 s para elimina-los de nosso ambiente. O problema de pragas de roedores na agricultura vem se intensificando; 
removemos os carnivoros, que serviam de conbole natural das popula 96 es de herbivoros, mas nao fomos capazes de inventar 
umsubstituto adequado. 

Os mamiferos oravoros - porcos, guaxinins, diversos roedores, ursos e a maioria dos primatas, incluindo os seres 
humanos - alimentam-se tanto de plantas quanto de animais. Muitas formas carnivoras tambem comem tfutos, inflorescencias e 
gramineas quando pressionados fortemente. As raposas, que geralmente se alimentam de pequenos roedores e aves, comem 
ma 9 as, tfutos da faia e milho quando suas fontes de alimento usuais estao escassas. Outros mamiferos tfequentemente 
considerados herbivoros, como certos roedores, tern uma dicta mista de insetos, sementes e tfutos. 

Muitos mamiferos armazenam em esconderijos reservas de alimento durante os periodos de abundancia. Esse habito e 
mais pronunciado em roedores, como esquilos, tamias e certos camundongos. Os esquilos, por exempio, coletam nozes, 
sementes de coniferas e fungos, que armazenam em esconderijos para utilizar no inverno. E comum que cada item seja 
escondido emumiugar diferente, marcado comodores que auxiliama Iocaliza 9 ao no futuro. Alguns dos depositos das tamias 
e dos esquilos-vermelhos podemser bastante grandes (Figura 28.11). 

Peso corporal e consumo de alimentos 

Como nas aves (Capitulo 27), quanto menor o mamifero, maior a sua taxa metabolica, e ele deve consumir mais em rela 9 ao ao 
tamanho do seu corpo (Figura 28.12). Isso ocorre porque a taxa metabolica de um mamifero - e, portanto, a quantidade de 
alimento que deve comer para sustentar essa taxa metabolica - varia grosseiramente em propor 9 ao a area de superftcie 
relativa, e nao ao peso corporal. A area de superftcie e proporcional ao peso corporal elevado a aproximadamente 0,7, e a 
quantidade de alimento que um mamifero (ou ave) consome tambem e aproximadamente proporcional ao seu peso corporal 
elevado a 0,7. Por exempio, um camundongo que pese 3 g vai consumir 5 vezes mais alimento por grama de peso corporal do 
que um cachorro de 10 kg, e cerca de 30 vezes mais alimento do que um elefante de 5.000 kg. Desse modo, pequenos 
mamiferos (musaranhos, morcegos e camundongos) precisam gastar muito mais tempo procurando e consumindo alimento em 
compara 9 ao aos grandes. Os menores musaranhos, que pesam apenas 2 g, podem comer mais do que seu peso a cada dia, e 
morrem de fome em poucas horas se privados de alimento (Figura 28.13). Por outro lado, os grandes camivoros podem 
permanecer robustos e saudaveis com apenas uma refei 9 ao no intervalo de alguns dias. Os pumas matam, em media, umveado 
por semana. 



Figura 28.11 Tamia do leste da America do Norte, Tamias striatus, com as bolsas das bochechas repletas de 
sementes a serem levadas para urn esconderijo. O animal tentara armazenar varios litros de alimento para o 
inverno. As tamias hibernam, mas acordam periodicamente para consumir urn pouco do alimento escondido. 
Ordem Rodentia, familia Sciuridae. 
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Figura 28.12 Relagao entre peso corporal e taxa metabolica em mamiferos. Essa relagao, frequentemente 
denominada de curva “camundongo-elefante”, mostra que a taxa metabolica e alta para pequenos mamiferos 
como musaranhos e camundongos e declina a medida que aumenta o peso corporal da especie. 

Fonte: Eckert Animal Physiology: Mechanisms and Adaptations, 4/e, per D. Randall, W. Burggren, K. French. © 
1978, 1983, 1988, 1997 e 2000 per W. H. Freeman and Company. Usada com permissao. 

Migragao 

A migragao e uma tarefa mats dificil para os mamiferos do que para as aves e os peixes, porque a locomogao terrestre e 
energeticamente mais cara do que nadar ou voar. Nao e de surpreender que poucos mamiferos terrestres fagam migragoes 
sazonais regulares, preferindo em vez disso eentralizar suas atividades em uma area de vida definida e limitada. Entretanto, ha 
casos notaveis de migragao de mamiferos terrestres, especialmente no norte da America do Norte. 









Figura 28.13 Musaranho-de-cauda-curta, Blarina brevicauda, comendo um gafanhoto. Esse mamifero diminuto, 
mas feroz, com um apetite voraz para insetos, camundongos, caracois e minhocas, passa a maior parte de seu 
tempo embaixo do solo e raramente e visto. Os musaranhos parecem-se com os ancestrais insetivoros dos 
mamiferos placentarios. Ordem Soricomorpha, familia Soricidae. 



Figura 28.14 O caribu, Rangifer tarandus, do Canada e Alasca. A. Caribu adulto macho com pelagem de outono 
e chifres com veludo. B. Areas de permanencia de verao e de inverno de algumas das principals manadas de 
caribus no Canada e no Alasca (outras manadas nao representadas ocorrem na ilha Baffin e no Alasca Ocidental 
e Central). As principals rotas de migragao da primavera sao indicadas por setas; as rotas variam 
consideravelmente de ano para ano. A mesma especie e conhecida como rena na Europa. Ordem Artiodactyla, 
familia Cervidae. 

Os caribus do Canada e Alasca realizam migragoes emmassa comumobjetivo definido, percorrendo umtrajeto de 160 a 
1.100 kmduas vezes por ano (Figura 28.14). Das areas de inverno nas florestas boreais (taiga), eles migram rapidamente no 
fim do inverno e inicio da primavera, para as areas de reprodugao das terras nuas (tundra). Os filhotes nascem em meados de 
junho. A medida que o verao avanga, os earibus sao progressivamente ineomodados por moscas-varejeiras, cujas larvas 
penetram em sens tecidos, pelos mosquitos que sugam seu sangue (estimado em 1 litro por earibu por semana durante o pieo 
da estagao de mosquitos), e pelos lobos que predam seus filhotes. Eles desloeam-se para o sul emjulho e agosto, alimentando- 
se pouco ao longo do trajeto. Em setembro, atingem a taiga e se alimentam la quase eontinuamente de vegetagao rasteira. O 
aeasalamento (o eio) ocorre emoutubro. 

O bisao das pradarias, antes de sua quase extingao inteneional pelo homem, empreendia enormes migragoes eirculares 
separando as areas de verao e inverno. 


Os caribus vem sofrendo um declinio drastico em ntimeros desde outrora quando sua populagao chegava a varios milhoes. No ano de 1958, restavam menos de 








200.000 no Canadi Odecifnio e atribufdoa diversosfatores, incluindoa altera^o Ao habitat pela exploragao e ocupa^o das regioes do norte, mas especialmente a 
ca^a excessiva. Por exempio, a manada artica ocidental chegava a 242.000 caribus em 1970. Apos 5 anos de ca^a intensa e sem regulamenta^o, urn censo em 1976 
revelou que restavam apenas cerca de 75.000 animais. Apos as restri^es a ca^a, a manada aumentou para cerca de 490.000 em 2003, entao declinou para cerca de 
348.000 em 2011. Entretanto, essa recuperate esta amea^ada por uma proposta de expansao da extragao de petroleo em varies refugios de vida selvagem do 
Alasca. Alem disso, as populates de caribus sao amea^adas pela extra^o generalizada de oleo das areias asfalticas, que produzem grandes buracos e bacias de 
rejeitos; o Sierra Club do Canada relata uma queda recente de caribus de bosques em Alberta devido a essa atividade. 

As focas e baleias oceanicas realizam as maiores migra 96 es entre os mamiferos. As baleias-cinzentas, por exempio, 
migramdo Alasca, no verao, ate a Baja California, no Mexico, no invemo, umtrajeto anual de mais de 18.000 km. Uma das 
mais notaveis migra 96 es e a dos ursos-do-mar, que se reproduz nas ilhas Pribilof, a aproximadamente 300 km da costa do 
Alasca e norte das ilhas Aleutas. Das areas de inverno, ao largo do sul da California, as femeas migram ate 2.800 km atraves 
do oceano aberto, para chegar, na primavera, nas Pribilof, onde se reunem em grupos imensos (Figura 28.15). Os filhotes 
nascem dentro de poucas horas ou dias apos a chegada das femeas. Os machos, que ja haviam chegado e estabelecido 
territorios, conquistam um harem de femeas, que cuidam e vigiam atentamente durante o periodo de acasalamento. Apos um 
periodo de amamenta 9 ao de cerca de 3 meses, as femeas e os jovens partem para sua longa migra 9 ao em dire 9 ao ao sul. Os 
machos nao os acompanham, permanecendo no Golfo do Alasca durante o inverno. 

Embora se pudesse esperar que os morcegos, os unicos mamiferos alados, usassem sua capacidade de voo para migrar, 
poucos deles o fazem. A maioria passa o inverno hibernando. Quatro especies de morcegos norte-americanos migratorios 
passam o verao nos estados do Norte ou do Oeste e os invernos no sul dos EUA ou no Mexico. 

Voo e ecolocaliza^ao 

Muitos mamiferos movimentam-se pelas arvores com agilidade impressionante; alguns podem planar de uma arvore a outra 
(Eigura 28.16); e um grupo, o dos morcegos, tern capacidade plena de voo. A capacidade de planar ou voar evoluiu 
independentemente nos varios grupos de mamiferos, incluindo os marsupiais, roedores, lemures-voadores e morcegos. Os 
esquilos-voadores (Figura 28.16) na realidade planam mais do que voam, usando sua “pele de planeio” (patagium) para 
planar. 

Os morcegos sao, em sua maioria, noturnos ou crepusculares (ativos durante as transi 96 es entre o dia e a noite), ocupando 
assim um nicho diferente da maioria das aves. Isso e possivel devido a duas caracteristicas: a capacidade de voar e a de 
navegar por ecolocaliza 9 ao. Juntas, essas adapta 96 es permitem que os morcegos voem e evitem obstaculos na escuridao 
absoluta, localizem e capturem insetos com precisao, e se orientem dentro de cavemas (um habitat em geral nao explorado 
por outros mamiferos e aves), onde dormem durante o periodo diurno. 

A pesquisa tern se concentrado nos membros da familia Verpertilionidae, que inclui os morcegos norte-americanos mais 
comuns. Durante o voo, os morcegos emitempela boca ounariz, pulsos curtos de 5 a 10 ms de dura 9 ao emumfeixe estreito e 
direcionado (Figura 28.17). Cada pulso tern Ifequencia modulada, sendo mais alto no inicio, ate 100.000 Hz (hertz, ciclos por 
segundo), e diminuindo para cerca de 30.000 Hz no final. Os sons dessa Ifequencia sao ultrassonicos para o ouvido humano, 
que tern um limite superior de cerca de 20.000 Hz. Quando estao em busca de presas, produzem cerca de 10 pulsos por 
segundo. Se a presa e detectada, a taxa aumenta rapidamente para 200 pulsos por segundo na fase final de aproxima 9 ao e 
captura. Os pulsos sao espa 9 ados, de modo que o eco de um e recebido antes que o seguinte seja emitido, uma adapta 9 ao que 
impede que haja falha no recebimento dos ecos. Como o intervalo entre transmissao e recep 9 ao diminui a medida que um 
morcego se aproxima de um objeto, a Ifequencia do pulso pode ser aumentada de modo a obter mais informa 96 es sobre o 
objeto. Um morcego diminui o comprimento do pulso a medida que se aproxima de um objeto. Algumas presas dos morcegos, 
como algumas mariposas noturnas, tern detectores ultrassonicos utilizados para pressentir e evitar a aproxima 9 ao de morcegos 
(Capitulo 33). 



Figura 28.15 Migragao anual do pinipede Callorhinus ursinus, mostrando as areas de permanencia de inverno 
distintas de machos e femeas. Tanto os machos quanto as femeas da maior populagao de Pribilof migram no 
inicio do verao para as ilhas Pribilof, onde as femeas dao a luz seus filhotes e, depois, acasalam. Ordem 
Carnivora, familia Otariidae. 



Figura 28.16 Glaucomys sabrinus, uma das duas especies de esquilos-voadores da America do Norte, planando 
pouco antes do pouso. A superficie inferior do corpo e quase o tripio quando a membrana usada para planar esta 
estendida. Deslocamentos de ate 40 ou 50 m sao possiveis. Pelo ajuste da posigao da membrana, atraves de 
musculos especiais, e conseguido bom controle dos movimentos e manobras. Os esquilos-voadores sao noturnos 
e tern excelente visao noturna. Ordem Rodentia, familia Sciuridae. 
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Figura 28.17 Ecolocalizagao de urn inseto por Myotis lucifugus. Pulsos de frequencia modulada sao direcionados 
em urn feixe estreito pela boca do morcego. Ao se aproximar de sua presa, o morcego emite sinais cada vez 
mais curtos e mais baixos, a uma taxa mais rapida. Ordem Chiroptera, familia Vespertilionidae. 

As orelhas dos morcegos sao grandes como trombetas e apresentam formas variadas em diferentes especies. A partir de 
uma varredura dos eeos sonoros, moreegos eonstroem uma imagem mental de seu entorno de resolugao visual semelhante a 
produzida pelos olhos de animals diurnos. 

Alguns moreegos, ineluindo as 185 espeeies de moreegos Ifuglvoros do Velho Mundo da subordem Megaehiroptera, nao 
tern eapaeidade de eeoloealizagao. Sao esseneialmente noturnos, embora varias espeeies sejam diumas. Alimentam-se de 
Ifutos, flores e neetar, usando sens grandes olhos e olfato para eneontrar alimento. As flores das plantas que sao polinizadas 
por moreegos abrem-se a noite, sao braneas ou elaras, e emitemumodor almisearado que atrai os moreegos que se alimentam 
de neetar. 


Muitos insetivoros (p. ex., musaranhos e tenrecos) utilizam ecolocalizagao, embora esta seja menos desenvolvida em comparagao aos morcegos. Os odontocetos, no 
entanto, tern eapaeidade de localizar objetos por ecolocalizagao bem desenvolvida. Cachalotes totalmente cegos, mas saudaveis, foram capturados com alimento 
no estomago. Embora o mecanismo de produgao e recepgao de som ainda nao seja totalmente compreendido, acredita-se que estalidos sejam produzidos nas 
cavidades nasals a medida que o ar e deslocado atraves de valvulas e sacos nasals enquanto o espiraculo esta fechado. Os estalidos sao direcionados e focados pelo 
melao, uma estrutura gordurosa em forma de lente localizada na testa. Em fungao de certas propriedadesfisicas da agua, os odontocetos precisam emitir pulsos de 
frequencia muito alta, chegando a 220.000 Hz. Os ecos ao retornarem sao recebidos principalmente atraves do maxilar, canalizados pelos seios cheios de oleo no osso 
dentario ate a orelha interna. A orelha interna e envolta por uma capsula ossea que envolve uma mistura gordurosa que bloqueia os sons, exceto aqueles 
transmitidos atraves do maxilar. Os odontocetos aparentemente conseguem determinar o tamanho, a forma, a velocidade, a diregao e a densidade de objetos na 
agua e saber a posigao de cada animal em seu grupo. 















Nos golfinhos, os estalidos sao produzidos pelo movimento do ar atraves da cavidade nasal e sao direcionados e focados pelo melao. Os sons que retornam sao 
recebidos principalmente atravK da janela acustica, uma parte posterior da mandibula onde o osso e muitofino, e canalizados ate a orelha media e interna atraves 
deoleo na mandibula. 


Os famosos morcegos-vampiros da America Central e da America do Sul tern incisivos afiados usados para cortar a 
epiderme de um mamifero e de uma grande ave, expondo os capilares abaixo dela. Apos aplicar um anticoagulante para 
facilitar o fluxo sanguineo, os morcegos recolhem o sangue com a lingua e armazenam sua refei^ao no estomago especialmente 
modificado. O morcego-vampiro nao fere gravemente a vitima ao ataca-la, a menos que transmita raiva, o que ocorre em 
menos de 1 % dos morcegos. 

Reprodu^ao 

ados reprodutivos 

Muitos mamiferos obedecem a esta^oes de acasalamento bem definidas, geralmente no inverno ou na primavera, de modo que 
0 nascimento e cria 9 ao dos filhotes ocorram no periodo do ano mais favoravel. Muitos machos de mamiferos sao ferteis em 
qualquer epoca, enquanto a fertilidade das femeas restringe-se a uma epoca especifica durante um ciclo periodico, chamado 
ciclo estral. As lemeas copulamcomos machos somente durante um periodo relativamente breve desse ciclo, conhecido como 
cio ouestro (Figura 28.18). 

A Ifequencia com a qual as lemeas entram em estro varia muito entre os mamiferos. Animais que tern um unico estro 
durante sua esta 9 ao reprodutiva sao chamados monoestrais; aqueles que tern recorrencia de estro durante sua esta 9 ao 
reprodutiva sao chamados poliestrais. Caes, raposas e morcegos pertencem ao primeiro grupo; camundongos e esquilos sao 
todos poliestrais, assim como muitos mamiferos que vivem nas regioes mais tropicais da Terra. Os macacos e os grandes 
primatas* tern um ciclo umpouco diferente, no qual o periodo p 6 s-ovulat 6 rio e encerrado pela menstrua9ao, durante a qual o 
endometrio (revestimento uterino) descama. Na maioria dos primatas, ele e reabsorvido, mas, nos seres humanos e 
chimpanzes, a maior parte dele e eliminada junto com sangue atraves da vagina. Esse ciclo menstrual esta descrito no 
Capitulo 7. 

A implanta^o retardada estende o periodo de gesta^o de muitos mamiferos. 0 blastocisto permanece dormente enquanto sua implantagao na parede uterina e 
adiada por periodos que vao de poucas semanas ate alquns meses. Para muitos mamiferos (p. ex., ursos, focas, doninhas, texuqos, morcegos e muitos cervos), o 
retardamento da implanta^o do embriao e um recurso para estender a gestagao de modo que os filhotes nas^am no periodo do ano mais favoravel para sua 
sobrevivencia. 

Padroes reprodutivos 

Existemtres padroes de reprodu 9 ao distintos nos mamiferos. Os monotremados sao mamiferos que poemovos (oviparos). O 
ornitorrinco tern uma esta 9 ao reprodutiva a cada ano. Depois da ovula 9 ao, os ovulos (geralmente dois) sao fecundados no 
oviduto. Os embrioes se desenvolvem no ritero durante 10 a 12 dias, onde sao nutridos por vitelo depositado antes da 
ovula 9 ao e por secre 96 es produzidas pela mae. Uma casca fma e coriacea e secretada em volta dos embrioes, antes que os 











ovos sejam postos. O ornitorrinco poe seus ovos em uma toca, e os filhotes nascem em um estado relativamente pouco 
desenvolvido apos 12 dias. As equidnas incubam seus ovos em uma bolsa abdominal. Depois da eelosao, os filhotes 
alimentam-se do leite produzido pelas glandulas mamarias da mae. Como os monotremados nao tern mamilos, os filhotes 
sugam 0 leite secretado sobre o ventre coberto de pelos da mae. 



Figura 28.18 Leoes africanos, Panthera leo, acasalando. Os leoes reproduzem-se em qualquer estagao, embora 
predominantemente na primavera e no verao. No curto periodo em que a femea esta receptiva, pode acasalar-se 
repetidamente. Tres ou quatro filhotes nascem apos uma gestagao de 100 dias. Uma vez que a mae os introduz 
ao bando, os filhotes sao tratados com afeto por machos e femeas adultos. Os filhotes passam por um periodo 
de 18 a 24 meses aprendendo como cagar e, entao, sao afastados do bando para sobreviver por conta propria. 
Ordem Carnivora, familia Felidae. 

Os marsupials sao mamiferos viviparos, com bolsas ou marsupios, que exibem um segundo padrao de reprodugao. 
Embora apenas os euterios sejam denominados “mamiferos placentarios”, os marsupiais tambem tern um tipo transitorio de 
placenta, a placenta coriovite lin a. Um embriao (blastocisto) de um marsupial e inicialmente encapsulado por membranas da 
casca do ovo, fiutuando livre por varios dias no fiuido uterino. Apos “eclodir” dessas membranas, os embrioes da maioria dos 
marsupiais nao se implantam (Capitulo 8) nem se “enraizam” no utero, como ocorre com os euterios, mas escavam depressoes 
rasas na parede uterina, nas quais se mantem absorvendo secregoes nutritivas da mucosa atraves do saco vitelino 
vascularizado. A gestagao (o periodo intrauterino de desenvolvimento) e breve nos marsupiais, e assim todos eles dao a luz 
filhotes diminutos que sao efetivamente ainda embrioes, tanto em termos anatomicos quanto fisiologicos. Contudo, o 
nascimento e seguido de um intervalo prolongado de lactagao e cuidados parentais (Figura 28.19). 

Ainda que seja tentador considerar a efemera placenta coriovitelina dos marsupiais como uma transigao entre a ausencia 
de placenta nos monotremados e a placenta alantocorica dos mamiferos placentarios, analises cladisticas nao apoiam essa 
hipotese. Todos os mamiferos marsupiais e placentarios tern uma placenta coriovitelina, e uma placenta alantocorica ocorre 
como condigao ancestral em alguns marsupiais. Presumivelmente, a placenta alantocorica esteve presente no ancestral comum 
de marsupiais e mamiferos placentarios, mas foi posteriormente perdida no ancestral da maioria dos marsupiais. 
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Figura 28.19 Comparagao dos periodos de gestagao e lactagao entre pares de especies de mamiferos 
marsupials e placentarios ecologicamente semelhantes. Os graficos mostram que marsupials tern intervales de 
gestagao mais curtos e intervalos de lactagao muito mais longos do que especies ecologicamente semelhantes de 
placentarios. 

Nos cangurus vermelhos (Figura 28.20), a primeira gravidez da estagao comega com uma gestagao de 33 dias, apos a 
qual 0 filhote nasce, rasteja ate o marsupio sem auxilio da mae e se prende a um mamilo. A mae engravida novamente em 
seguida, mas a presenga de um lactente no marsupio suspende o desenvolvimento do novo embriao no estagio de 
aproximadamente 100 eelulas. Esse periodo de suspensao do desenvolvimento, denominado diapausa embrionaria, dura 235 
dias, em media, periodo em que o primeiro filhote esta ereseendo no marsupio. Quando esse filhote deixa o marsupio, o 
embriao retoma seu desenvolvimento, nascendo cerca de 1 mes depots. A mae engravida novamente, mas, como o segundo 
filhote esta sendo amamentado, mais uma vez o desenvolvimento do novo embriao e suspenso. Nesse meio-tempo, o primeiro 
filhote ocasionalmente retorna ao marsupio para mamar. Nesse ponto, a mae tern tres filhotes de diferentes idades que 
dependem dela para sua nutrigao: um filhote em pe fora do marsupio, um filhote no marsupio e um embriao em diapausa no 
utero. Existem variagoes nessa sequeneia notavel - nem todos os marsupiais tern suspensao do desenvolvimento como os 













































cangurus, e alguns nem sequer tern marsupios - mas, de modo geral, os filhotes nascem em um estagio bastante inicial de 
desenvolvimento e passampor periodo prolongado durante o qual sao dependentes de amamenta 9 ao. 

O tereeiro padrao de reprodu 9 ao e o dos mamiferos placentarios viviparos, os euterios. Nos placentarios, o 
investimento reprodutivo esta associado prineipalmente a gesta 9 ao prolongada, ao eontrario dos marsupials, nos quais o 
investimento reprodutivo esta assoeiado prineipalmente a laeta 9 ao prolongada (Figura 28.19). Os embrioes permaneeemno 
utero, nutridos inieialmente por alimento suprido por uma plaeenta eoriovitelina e, mais tarde, por uma plaeenta alantoeoriea 
(descrita no Capitulo 8 ). A dura 9 ao da gesta 9 ao e maior nos plaeentarios do que nos marsupials e, nos grandes mamiferos, e 
muito mais longa (Figura 28.19). Por exemplo, os eamundongos tern um periodo de gesta 9 ao de 21 dias; os coelhos e as 
lebres, de 30 a 36 dias; gatos e eaes, de 60 dias; vacas, de 280 dias; e elefantes, de 22 meses (a mais longa). Ha, no entanto, 
importantes exce 96 es como as baleias, os maiores mamiferos, eujo periodo de gesta 9 ao e de apenas 12 meses, e os moreegos, 
pequenos eomo eamundongos, eujo periodo de gesta 9 ao se estende de 4 a 5 meses. A condi 9 ao dos filhotes ao naseer tambem 
varia. Um antilope da a luz filhotes precoeiais reeobertos de pelos, olhos abertos e capazes de correr. Os eamundongos recem- 
nascidos, entretanto, sao altrieiais: eegos, sem pelos e indefesos. Todos sabemos quanto tempo um bebe humano leva para 
aprender a andar. O erescimento humano e de fato mais lento do que o de qualquer outro mamifero, e esse e um dos atributos 
que nos difereneiam dos demais mamiferos. 

Sera que o modo placentario de reprodu 9 ao e superior ao dos marsupials? O ponto de vista tradieional sustenta essa tese, 
eom base na baixa diversidade de espeeies e a pequena area geografiea oeupada pelos marsupials, assim eomo o sueesso, a 
eusta de alguns marsupials, dos mamiferos plaeentarios introduzidos na Australia. Parece elaro que os plaeentarios tern a 
vantagem de uma taxa reprodutiva mais elevada, e manter filhotes em marsupios nao e possivel em formas eompletamente 
aquatieas. No entanto, o padrao reprodutivo dos marsupials tambem pode apresentar algumas vantagens. Como os marsupials 
investem menos energia nos recem-naseidos, haveria mais energia disponivel para investir na substitui 9 ao de filhotes 
perdidos. Esse modo de reprodu 9 ao pode ser vantajoso emclimas altamente imprevisiveis, como os da Australia. Contudo, os 
primeiros placentarios e marsupials cram muito diferentes dos animals atuais, e os argumentos baseados em caracteristicas 
adaptativas de espeeies atuais provavelmente nao se aplicam a evolu 9 ao inicial desses grupos. Os padroes reprodutivos dos 
placentarios e marsupials sao dois metodos bem-sucedidos que evoluiramindependentemente. Os marsupials temtido sueesso 
ao lado dos placentarios na America do Sul e America Central, onde passaram por uma diversifica 9 ao modesta que resultou 
emcerca de 80 espeeies atuais. Alemdisso, quernpoderia por emduvida a tenacidade do gamba norte-americano? 
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FIgura 28.20 Os cangurus tern urn padrao reprodutivo complicado, em que a mae pode ter tres filhotes em 
diferentes estagios de desenvolvimento dependendo dela ao mesmo tempo. Ordem Diprotodontia, familia 
Macropod idae. 

O numero de filhotes que os mamlferos produzem em uma esta 9 ao depende da taxa de mortalidade, que, para alguns 
mamlferos, como os camundongos, pode ser elevada em todas as faixas etarias. Em geral, quanto maior o animal, menor o 
numero de filhotes emuma ninhada. Pequenos roedores, que servemde presa para muitos carnlvoros, em geral produzem mais 
de uma ninhada com varies filhotes a cada esta 9 ao. O rato-do-campo Microtus pennsylvanicus produz ate 17 ninhadas por ano 
de quatro a nove filhotes. A maioria dos carnlvoros tern uma ninhada de tres a cinco filhotes por ano. Os grandes mamiferos, 
como os elefantes e os cavalos, dao a luz umunico filhote a cada gesta 9 ao. Uma femea de elefante produz, em media, quatro 
filhotes durante sua vida reprodutiva de aproximadamente 50 anos. 

Territorio e area de a^ao 

Muitos mamiferos tern territorios - areas das quais individuos da mesma especie sao excluidos. Muitos mamiferos silvestres, 
como alguns humanos, sao basicamente hostis a sua propria especie e particularmente a individuos do mesmo sexo durante a 
esta 9 ao reprodutiva. Se um mamifero habita uma toca ou recanto, essa area constitui o centro de seu territorio. O tamanho dos 
territorios varia muito, dependendo do tamanho do animal e de sens habitos alimentares. Os ursos-cinzentos tern territorios de 
muitos quilometros quadrados, que protegemcomzelo contra todos os demais ursos da mesma especie. 

Os mamiferos demarcam os limites de sens territorios com secre 96 es de suas glandulas odoriferas, urina ou fezes. 
Quando um intruso invade intencionalmente o territorio demarcado de outro individuo, e imediatamente colocado em 
desvantagempsicologica. Se houver uma disputa, o intruso quase invariavelmente interrompe o confiito adotando uma postura 
de submissao caracteristica para a especie. A territorialidade e demonstra 96 es de agressividade e de submissao sao descritas 
commaiores detalhes no Capitulo 36. 

Uma colonia de castores e uma unidade familiar, e os castores estao entre as diversas especies de mamiferos cujos 
machos e lemeas formam la 90 S monogamicos fortes que duram a vida inteira. Como os castores investem tempo e energia 
consideraveis construindo um abrigo e uma represa, e armazenando alimento para o inverno (Figura 28.21), a familia, e 
especialmente o macho adulto, defende vigorosamente sua propriedade contra castores invasores. A maior parte do trabalho 
de constru 9 ao das represas e abrigos e realizada pelos castores-machos, mas as femeas auxiliam quando nao estao ocupadas 
com os filhotes. 

Uma exce 9 ao interessante a natureza fortemente territorial de muitos mamiferos e o cao-da-pradaria, que vive em grandes 
comunidades pacificas denominadas “cidades dos caes-de-pradaria” (Figura 28.22). Quando uma nova ninhada ja nao precisa 
mais de cuidados, os adultos deixam a antiga moradia para os filhotes e mudam-se para os limites da comunidade para 
estabelecer um novo lar. Essa e uma pratica oposta a da maioria dos mamiferos, que expulsam seus filhotes quando se tornam 
autossuficientes. 



Figura 28.21 Cada colonia de castores constroi seu proprio abrigo em um pequeno lago criado pelo 
represamento de um curso de agua. Todo ano a mae da a luz quatro ou cinco filhotes; quando nasce a terceira 
ninhada, os filhotes com 2 anos de idade sao afastados da colonia para estabelecer novas colonias em outros 
lugares. Ordem Rodentia, familia Castoridae. 





Figura 28.22 Jovens caes-da-pradaria da especie Cynomys ludovicianus saudando urn adulto. Esses habitantes 
da pradaria altamente sociais sao herbivores que servem como presa importante para muitos animais. Vivem em 
sistemas de tuneis elaborados tao entrelagados que formam “cidades” de ate 1.000 individuos. As cidades sao 
subdivididas em unidades familiares, cada uma com urn ou dois machos, varias femeas e seus filhotes. Embora 
os caes-da-pradaria anunciem a posse de suas tocas per meio de chamados territorials, sao amistosos com os 
habitantes de tocas adjacentes. O nome “cao-da-pradaria” vem do latido agudo, semelhante ao de urn cachorro, 
que emitem quando se sentem ameagados. Ordem Rodentia, familia Sciuridae. 

A area de vida de um mamifero e uma area de forrageamento muito maior em torno do territorio defend!do. As areas de 
vida nao sao defendidas da mesma maneira como os territorios; areas de vida podem, de fato, se sobreporem, produzindo uma 
zona neutra a qual os donos de varies territorios usamembusca de alimento. 

Populagoes de mamiferos 

Uma populagao animal inclui todos os membros de uma especie que compartilham determinado espago e potencialmente 
reproduzem-se entre si (Capitulo 38). Todos os mamiferos (como outros organismos) vivem em comunidades ecologicas, cada 
uma composta por varias populagoes de diferentes especies de animais e plantas. Cada especie e afetada pelas atividades de 
outras especies e pelo ambiente fisico, especialmente o clima. As populagoes de mamiferos sao menores antes da estagao 
reprodutiva e maiores logo apos o acrescimo de novos membros. Alem dessas mudangas esperadas no tamanho da populagao, 
elas podem flutuar por outras razoes. 

As flutuagoes irregulares sao comumente produzidas por variagoes no clima, como o Ifio, o calor ou uma seca incomuns, 
ou por catastrofes naturais, como incendios, tempestades de granizo e furacoes. Esses sao fatores independentes da 
densidade porque afetam uma populagao seja ela densa ou dispersa. No entanto, as flutuagoes mais espetaculares sao as 
dependentes da densidade; elas se correlacionam com o adensamento das populagoes. Esses limites extrinsecos ao 
crescimento sao discutidos no Capitulo 38. 

Em seu livro OArtico (1974, Montreal, Infacor, Ltda.) o naturalista canadense Fred Bruemmer descreve o cresdmento de populagoes de lemingues na regiao artica 
do Canada: 

"Apos 0 colapso de uma populagao, veem-se poucos sinais de lemingues; pode haver apenas 1 em cada 4 hectares. No ano seguinte, eles sao evidentemente 
numerosos; suas trilhas serpenteiam pela vegetagao da tundra, e pilhasfrequentes de fezes do tamanho de graos de arroz indicam que os lemingues passam hem. 

No terceiro ano, veem-se lemingues por toda parte. No quarto ano, em geral o ano de pico de seu cicio, as populagoes explodem. Agora mais de 60 lemingues 
podem habitar cada hectare de terra, e eles a perfuram com ate 4.000 tuneis. Os machos encontram-se com frequencia e brigam imediatamente. Perseguem as 



femeas e acasalam apos uma corte breve, mas ardente. Por toda parte, ouvem-se os guinchos e o bater de dentes dos animais excitados, irritaveis e amontoados. 

Nesses perfodos, podem espalhar-se pela terra em migrates enlouquecidas." 

Os ciclos de abundancia sao comuns entre muitas especies de roedores. Dentre os exemplos mais eonhecidos estao as 
migra 96 es emmassa dos lemingues eseandinavos e do artico norte-amerieano apos picos populacionais. Os lemingues (Figura 
28.23) reproduzem-se durante todo o ano, embora mais no verao do que no inverno. O periodo de gesta 9 ao e de apenas 21 
dias; os filhotes nascidos no inicio do verao sao desmamados aos 14 dias, sendo capazes de reproduzir-se ao final do verao. 
No pico de sua densidade populaeional, tendo devastado a vegeta 9 ao atraves da eseava 9 ao de tuneis e forrageamento, os 
lemingues dao inieio a longas migra 96 es emmassa para encontrar novos habitats que nao tenhamsido danificados e onde haja 
alimento e espa 90 . Nadam atraves de riachos e pequenos lagos a medida que prosseguem, mas nao conseguem distingui-los 
dos grandes lagos, dos rios e do mar, nos quais se afogam. Dado que os lemingues sao o principal item da dicta de muitos 
mamiferos e aves carnivoros, qualquer mudan 9 a na densidade populaeional desses animais afeta tambemseus predadores. 

As lebres-da-neve da America do Norte (Figura 28.6) apresentam ciclos de abundancia de 10 anos de dura 9 ao. A bem 
conhecida fecundidade das lebres as torna capazes de produzir ninhadas de tres ou quatro filhotes ate 5 vezes por ano. Sua 
densidade pode aumentar para 1.540 animais que competempor alimento a cada quilometro quadrado de florestas do norte. A 
densidade de predadores (corujas, visons, raposas e, especialmente, linces) tambem aumenta (Figura 28.24). Entao, a 
popula 9 ao colapsa abruptamente por motivos que ha muito tempo tern sido um enigma para os cientistas. A melhor evidencia 
disponivel sugere que a escassez de feno no inverno poderia explicar esses declinios. As popula 96 es de lebres seguem o 
padrao de atividade das manchas solares, que pode afetar a produ 9 ao de vegetais (Capitulo 38). Quaisquer que sejam as 
causas, o colapso populaeional que ocorre ap 6 s a superabundancia, embora grave, permite que a vegeta 9 ao se recupere, 
possibilitando aos sobreviventes melhores chances de reproduzir-se comsucesso. 



Figura 28.23 O lemingue-de-colar, Dicrostonyx, um pequeno roedor do extremo norte. As populagoes de 
lemingues sofrem grandes flutuagoes. Ordem Rodentia, familia Cricetidae. 

HUMANOS E MAMIFEROS 

Pelo menos ha 15.000 anos, os caes foram domesticados, a primeira de muitas especies a serem domesticadas pelos seres 
humanos. Como os gatos, os caes provavelmente submeteram-se voluntariamente a uma relagao mutuamente benefica com os 
seres humanos. O cao e uma especie extremamente adaptavel e geneticamente plastica derivada dos lobos. Os gatos 
domesticos foram domesticados a partir de uma populagao alficana de gatos silvestres, Felis sylvestris, que ainda ocorre na 
Africa e na Asia. A domesticagao das ovelhas e dos porcos, cabras, gado, burros, cavalos, camelos e lhamas ocorreu entre 
10.000 e 2.500 anos atras, quando a agricultura estava sendo desenvolvida no mundo. Certas especies domesticas nao existem 
mais como animais silvestres, como, por exemplo, o dromedario do Norte da Africa, a lhama e a alpaca da America do Sul. 
Todos os animais verdadeiramente domesticos reproduzem-se em cativeiro; muitos deles foram moldados por reprodugao 
seletiva, para produzir caracteristicas desejaveis para os propdsitos humanos. 

Os elefantes asiaticos sao considerados semidomesticados, pois raramente se reproduzem em cativeiro. Na Asia, 
elefantes adultos sao capturados e se submetem a uma vida de trabalho pesado com impressionante docilidade. As renas do 
Norte da Escandinavia sao domesticas apenas pelo fato de que povos nomades, que as seguem em suas migragoes sazonais, as 
consideram suas “propriedades” (Eigura 28.25). 






Os marmferos podem nos causar danos, devorando nosso alimento e sendo portadores de doen^as. Roedores, coelhos e 
outros mamiferos podem infligir danos surpreendentes a planta^oes e alimentos armazenados. As ratazanas, Rattus 
norvegicus, vivem tranquilamente ao lado de habita 96 es humanas. Bias nao apenas causam grandes danos a estoques de 
alimentos, como tambem propagam doen 9 as, ineluindo a peste bubonica (uma doen 9 a bansmitida por pulgas infectadas, que 
muito i nf luenciou a bistoria bumana na Europa medieval), o tifo, a icterlcia infeceiosa, a eontamina 9 ao de alimento por 
Salmonella e a raiva. Varios outros roedores, como os caes-da-pradaria, tambem sao portadores de tifo e peste bubonica. Os 
carrapatos-da-madeira (Dermacentor) transmitem a tularemia (febre dos coelbos) para as pessoas a partir dos coelbos, 
marmotas, ratos almiscarados e outros roedores. Os carrapatos tambem bansmitem as pessoas a febre maculosa de marmotas e 
caes, e a doen 9 a de Lyme do veado-da-cauda-branca. Vermes nematodeos do genero Trichinella e solitarias (Cestoda) podem 
infectar pessoas que comem came infectada de boi, porco ou outros mamiferos. 



Tempo (anos) 

Figura 28.24 Mudangas no tamanho populacional da lebre-da-neve e do lince no Canada, indicadas pelas poles 
recebidas pela Companhia Hudson’s Bay ao longo de urn periodo de 90 anos. A abundancia do lince (predador) 
segue a da lebre (presa). 



Figura 28.25 Rebanho de renas, Rangifer tarandus, durante rodeio e recolhimento anual realizado por lapoes no 
Norte da Suecia. A mesma especie recebe o nome de caribu na America do Norte. Ordem Artiodactyla, familia 
Corvidae. 

EVOLUgAO HUMANA 

Darwin dedicou um livro inteiro, A Descendencia do Homem e Selegdo em Relagdo ao Sexo (1871), em grande parte a 
evolu 9 ao bumana. A ideia de que os bumanos compartilbam uma descendencia comum com os grandes primatas e oubos 
animals era repugnante para o mundo vitoriano, que reagiu com a indigna 9 ao previsivel (ver Figura 6.15). Quando as visoes 
de Darwin foram debatidas pela primeira vez, poucos fdsseis bumanos baviam sido desenterrados, mas a atual acumula 9 ao de 
fdsseis e a evidencia de DNA justificaram fortemente a bipdtese de Darwin que os seres bumanos descendem de oubos 
grandes primatas. 

A busca por fdsseis, especialmente por um “elo perdido” que proporcionasse uma conexao enbe grandes primatas e 
bumanos, teve inicio quando dois esqueletos de neandertais foram enconbados na decada de 1880. Entao, em 1891, Eugene 
Dubois descobriu o famoso bomem de Java {Homo erectus). Algumas das descobertas mais espetaculares, entretanto, foram 
feitas na Africa, especialmente enbe 1967 e 1977 e novamente enbe 1995 e 2011. Durante os ultimos 30 anos, estudos 





bioquimicos comparativos demonstraram que os humanos e os chimpanzes sao tao semelhantes geneticamente quanto muitas 
especies-irmas. A citologia comparada forneceu evidencias de que os cromossomos dos grandes primatas e dos humanos sao 
homologos (Capltulo 6 ). Ahipotese de Darwin de que os humanos descendemde grandes primatas foi confirmada. 

Diversifica^ao evolutiva dos primatas 

Os humanos sao primatas, um fato que ate o pre-evolucionista Linnaeus reconhecia. Todos os primatas compartilham certas 
caracteristicas significativas; dedos preenseis em todos os quatro membros, unhas planas em vez de garras e olhos voltados 
para frente, comvisao binocular e excelente percep^ao de profundidade. 

Os primeiros primatas eram provavelmente animais pequenos e noturnos, de aparencia semelhante aos musaranhos 
arboricolas. Essa linhagem ancestral de primatas deu origem a duas linhagens, uma das quais deu origem aos lemures e loris 
(Strepsirhini); e a outra aos tarsios (Figura 28.26), macacos (Figura 28.27) e grandes primatas (Figura 28.28). 
Tradicionalmente, os lemures, 16ris e tarsios tern sido denominados prossi'mios, um grupo parafiletico, e os grandes primatas e 
os macacos tern sido denominados simios ou antropoides. Os prossimios e muitos dos simios sao arboricolas, provavelmente 
0 estilo de vida ancestral para ambos os grupos. Os membros flexiveis sao essenciais para animais ativos que se movempor 
entre as arvores. Maos e pes preenseis, em contraste com os pes com garras dos esquilos e outros roedores, permitem aos 
primatas agarrar-se aos ramos, pendurar-se dos galhos, pegar e manipular alimentos e, o mais importante, utilizar ferramentas. 
Os primatas tern sentidos altamente desenvolvidos, particularmente visao binocular agu^ada e coordena 9 ao adequada dos 
musculos dos membros e dos dedos para auxiliar em sua vida ativa e arboricola. De certo, os 6 rgaos dos sentidos nao sao 
melhores do que a capacidade do cerebro de processar as informa 96 es sensoriais. Um c 6 rtex cerebral grande sustenta a 
sincronia precisa de movimentos, a avalia 9 ao de distancia e a percep 9 ao do ambiente. 

Os primeiros fdsseis de simios apareceramna Africa emdepdsitos que datamdo final do Eoceno, ha cerca de 55 milhoes 
de anos. Muitos desses primatas tornaram-se diurnos, fazendo da visao o sentido dominante, agora acentuado pela percep 9 ao 
de cores. N 6 s reconhecemos tres dados principais de simios. Sao eles: (1) os macacos do Novo Mundo, das Americas do Sul 
e Central, incluindo os bugios, os macacos-aranha (Figura 28.27A) e os micos e saguis; (2) os macacos do Velho Mundo 
(cercopitecideos), incluindo os babuinos (Figura 28.27B), o mandril e os macacos do genero Colobus; e (3) os grandes 
primatas (Figura 28.28). Os macacos do Velho Mundo e os grandes primatas (incluindo os humanos) sao taxons-irmaos, e 
juntos formam o grupo-irmao dos macacos do Novo Mundo. Alem da separa 9 ao geografica, os macacos do Velho Mundo 
diferem daqueles do Novo Mundo pela ausencia de cauda preensil, narinas mais prdximas, polegares opositores mais 
eficientes e apenas dois pre-molares em cada metade das mandibulas. Os grandes primatas diferem dos macacos do Velho 
Mundo por ter em um cerebro maior, escapula posicionada mais dorsalmente (ver Figura 29.9) e perda da cauda. Os humanos, 
orangotangos, gorilas e chimpanzes fazem parte da mesma familia, Hominidae, e sao aqui denominados hortiiradeos. Os 
chimpanzes e os bonobos constituem o grupo atual irmao dos humanos (ver Figura 10.9). Todas as especies fdsseis de 
hominideos que sao filogeneticamente mais prdximas dos humanos atuais do que dos chimpanzes sao aqui denominadas 
humanos ou hotnim'nios. 



Figura 28.26 Urn prossimio, o tarsio de Mindanao, Tarsius syrichta carbonarius, da ilha de Mindanao nas 
Pilipinas. Ordem Primates, familia Tarsiidae. 
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Figura 28.27 Macacos. A. Macaco-aranha, Ateles geoffroyi, ordem Primates, familia Atelidae, e urn macaco do 
Novo Mundo. B. Babuinos, Papio homadryas, ordem Primates, familia Cercopithecidae, sao macacos do Velho 
Mundo. 




Figura 28.28 Gorilas, Gorilla gorilla, ordem Primates, familia Hominidae, sao grandes primatas. 

Os fosseis mais antigos conhecidos de grandes primatas provem de rochas de 23 milhoes de anos no leste da Africa. 
Esses primeiros hominideos habitantes de florestas mais tarde diversificaram-se em varias formas, que se espalharam atraves 
da Africa e da Eurasia. 

Os primeiros humanos e a origem do bipedalismo 

As tendencias na evolu 9 ao de diferen^as no esqueleto enfre humanos e outros hominideos estao frequentemente associadas a 
mudan 9 as na dieta e na postura. As mandibulas humanas sao menos robustas e tern caninos menores do que as de outros 
hominideos, refletindo uma dieta mais onivora. A posi 9 ao do forame magno (um orificio no cranio atraves do qual passa a 
medula espinal) mudou para estar diretamente abaixo da caixa craniana nos humanos, sinal indicativo de bipedalismo e de 
postura ereta. Outras mudan 9 as no esqueleto na linhagem humana associadas ao bipedalismo incluem ossos pelvicos mais 
curtos, coluna vertebral em forma de S, ossos dos membros posteriores mais longos e um alinhamento paralelo de todos os 
cinco digitos do pe (ver Figura 29.9). O bipedalismo proporcionou uma visao melhor do entorno e liberou as maos para usar 
ferramentas, defender-se dos predadores, carregar os filhotes e coletar alimento. 

A maioria das evidencias geneticas sugere que os humanos divergiram dos chimpanzes cerca de 6 milhoes de anos atras, 
mas alguns estudos datam a divergencia como tendo ocorrido mais recentemente, ha 4 milhoes de anos, ou mais remotamente, 
ha 10 milhoes de anos. Indicios de fosseis humanos desse periodo sao poucos e controversos. Em 2001, nas areias do deserto 
de Chad, foi encontrado um cranio notavelmente completo de um hominideo, Sahelanthropus tchadensis, datado de cerca de 
6,5 milhoes de anos atras (Figura 28.29). Apesar de seu cerebro nao ser maior do que aquele de um chimpanze (320 a 380 
cm^), 0 tamanho relativamente pequeno de seus dentes caninos e a posi 9 ao ventral do forame magno sugerem que o cranio 
poderia ser humano. 

O primeiro humano hem conhecido foi Ardipithecus ramidus da Etidpia, datado de cerca de 4,4 milhoes de anos atras. 
Ate recentemente, essa especie era conhecida apenas por dentes; em 2009, varies outros fdsseis foram descritos, incluindo um 
esqueleto 45% completo, denominado “Ardi”. O Ardipithecus tinha cerca de 120 cm de altura e era bipede, embora 
mantivesse muitas adapta 96 es ancestrais para a vida arboricola, incluindo bra 90 S e dedos longos. Tanto Sahelanthropus 
quanto Ardipithecus eram provavelmente habitantes de florestas, como indicam os fosseis de vertebrados e invertebrados 
provenientes dos mesmos depositos. Hipdteses anteriores sugeriam que o bipedalismo teria surgido como uma adapta 9 ao aos 
ambientes secos africanos, a medida que as florestas foram substituidas por savanas abertas. Entretanto, uma vez que a 
forma 9 ao das savanas na Africa s 6 ocorreu ha cerca de 3 milhoes de anos, hoje esta claro que o bipedalismo surgiu primeiro 


nos homimnios moradores de florestas. 

Outro fossil humano famoso e um esqueleto 40% completo de uma femea de Australopithecus afarensis (Figura 28.30). 
Desenterrado em 1974 e denominado “Lucy” por seu descobridor Donald Johanson, A. afarensis era um humano blpede, de 
baixa estatura, com a face e o cerebro (380 a 450 cm^) pouco maiores do que aqueles de um chimpanze. Essa especie 
apresentava dimorfismo sexual quanto ao tamanho; as femeas temcerca de 1 m (Figura 28.31), e os machos, cerca de 1,5 mde 
altura. Seus dentes sugerem que se alimentavam principalmente de Ifutos, mas e provavel que incorporassem came em sua 
dicta. Os varies fosseis de A. afarensis datamde 3,7 a 3 milhoes de anos atras. 

Uma explosao de descobertas de fosseis de australopitecinos ao longo das ultimas 3 decadas documenta pelo menos oito 
especies. Muitas das formas mais antigas sao consideradas australopitecinos delgados, dada a constitui^ao fisica mais leve, 
especialmente quanto ao cranio e dentes (embora todos fossem mais robustos do que os humanos modernos). O mais antigo 
destes e Australopithecus anamensis do Quenia e da Etiopia, que viveu entre 4,2 e 3,9 milhoes de anos atras. Essa especie e 
morfologicamente intermediaria entre Ardipithecus e A. afarensis', alguns pesquisadores o consideram o ancestral ou grupo- 
irmao dos humanos modernos e todos os outros australopitecinos. Umdos mais recentes foi Australopithecus africanus, entre 
3 e 2,3 milhoes de anos atras. Em 2010, dois esqueletos de hominideos foram encontrados na Africa do Sul de rochas de 2 
milhoes de anos atras. Eles foram descritos como Australopithecus sediba e sugeriu-se que cram filogeneticamente proximos 
a Homo. 

Pelo menos tres australopitecinos robustos coexistiram com as primeiras especies de Homo e as especies mais recentes 
de Australopithecus delgados. Uma dessas era Paranthropus robustus (Figura 28.29), cujo tamanho provavelmente se 
aproximava ao de um gorila. Os australopitecinos “robustos”, que viveram de 2,5 a 1,2 milhoes de anos atras, cram 
especializados, com cristas cranianas, mandibulas robustas e molares posteriores grandes. Sua dicta incluia sementes grossas, 
raizes e nozes, alem de frutas, plantas macias e invertebrados tipicos de outros primatas homininios. Representam um ramo 
extinto na evolu 9 ao dos hominideos e nao fazem parte de nossa ancesfralidade. Uma outra especie, Kenyanthropus platyops, 
de 3,5 milhoes de anos atras, e morfologicamente distinta. Pode estar proximamente aparentada com os humanos modernos 
{Homo) ou representar mais uma linhagem independente dos primeiros humanos. 

Homo primitivo | Fabrica^ao de ferramentas e migra^ao para fora da Africa 

Embora os pesquisadores estejamdivididos quanto a questao de quern foram os primeiros membros de Homo, e na realidade 
como definir o genero Homo, a maioria reconhece Homo habilis (“homem habil”) como sendo a especie conhecida mais 
antiga do genero. Essa especie era semelhante na forma a Australopithecus, com cerca de 111 a 135 cm de altura, bravos 
longos e pernas curtas. Como seus ancestrais, H. habilis estava adaptado tanto para a vida arboricola quanto bipedal. 
Entretanto, tinham cerebro maior (500 a 600 cm^) do que Australopithecus, que poderia ter sido usado em um novo tra^o 
cultural do H. habilis - a fabrica 9 ao de ferramentas de pedra. Essa capacidade de fazer ferramentas de pedra pode ser o 
atributo que define o genero Homo. Os chimpanzes e os bonobos nao fazem ferramentas de pedra, e nao podem ser ensinados a 
fazer ferramentas simples de pedras, apesar dos esfor 90 s de pesquisadores em ensina-los. Homo habilis compartilhou a arida 
paisagem africana do inicio do Pleistoceno com muitos outros hominideos, incluindo especies de Paranthropus, 
Kenyanthropus rudolfensis e, posteriormente. Homo erectus. Kenyanthropus rudolfensis (tambem incluido no genero Homo 
ou Australopithecus), uma especie ligeiramente mais robusta, mas com cerebro maior, do que H. habilis, e conhecida por 
vestigios anteriormente atribuidos a H. habilis. Embora a expansao das savanas nao esteja mais ligada a origem do 
bipedalismo, talvez tenha contribuido para a propaga 9 ao de Homo. 
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Homo floresiensis 
Tamanho do cerebro 
400 cm^ 

74.000 a 12.000 anos 


Homo neanderthalensis 
Tamanho do cerebro 
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Homo erectus 
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Paranthropus robustus 
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Homo habilis 
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Australopithecus africanus 
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Australopithecus anamensis 
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desconhecido 

4,2 a 3,8 milhoes de anos 


Homo sapiens 
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0 presente 


Kenyanthropus platyops 
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Ardipithecus ramidus 
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300 a 350 cm® 
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Sahelanthropus tchadensis 
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Figura 28.29 Evolugao dos homininios. Lima das possiveis reconstrugoes filogeneticas e mostrada. Muitas 
relagoes sao controversas. Note que, nessa reconstrugao, Australopithecus e parafiletico. 



Figura 28.30 Lucy {Australopithecus afarensis), urn dos esqueletos mais completos ja encontrado entre aqueles 
dos primeiros humanos. Lucy data de 3,2 milhdes de anos atras. Numerosos fosseis adicionais dessa especie 
foram encontrados, incluindo cranios completos em 1992 e 2000. 












Figura 28.31 Lima reconstrugao da aparencia de Lucy (a direita) em comparagao a urn humane moderno (a 
esquerda). 

Ha cerca de 1,9 milhao de anos, sur^u Homo erectus, umhominldeo alto que media de 150 a 190 cmde altura, eomuma 
testa baixa, mas distinta, e cristas supraorbitais proeminentes. Essa especie e conhecida na Africa e Eurasia; os da Africa sao 
considerados uma especie diferente, H. ergaster, por alguns pesquisadores. Fosseis primitivos tinhamuma capacidade cranial 
de 850 cm^ umpouco maiores do que os H. habilis, mas posteriormente os H. ergaster passarama apresentar uma capacidade 
cranial de 1.100 cm^, apenas umpouco menor do que os humanos modernos (Figura 28.29). A tecnologia de H. erectus 
caracteriza-se por ferramentas mais avangadas e controle e uso do fogo, como indicam os depositos de carvao. Homo erectus 
emigrou da Africa cerca de 1,8 milhao de anos atras e dispersou-se pelo sul da Europa e pela Asia ate o leste da China e Java, 
onde sobreviveu ate cerca de 150.000 anos atras. Outra descoberta surpreendente no que diz respeito aos hominideos foi 
anunciada em 2004: Homo floresiensis, uma especie de apenas 1 m de altura, da ilha de Flores, Indonesia. Essa especie 
provavelmente divergiu de H. erectus, e foi extinta ha apenas 13.000 anos. 

Humanos modernos 

Os humanos modernos divergiram de H. erectus da Africa ha pelo menos 800.000 anos. Esses primeiros humanos, 
anteriormente considerados Homo sapiens “arcaicos”, sao agora normalmente designados como H antecessor e H. 
heidelbergensis. O mais bem conhecido enfre eles, H. heidelbergensis, dispersou-se atraves da Africa, Europa e Oriente 
Medio. O cerebro de H. heidelbergensis (cerca de E250 cm^) era maior do que o de seus ancestrais, e as cristas supraorbitais 
e os dentes cram reduzidos (embora nao tao reduzidos como emHomo sapiens). A epoca de H. heidelbergensis, o clima da 
Terra esfriou e predominaram longos periodos glaciais. Ha aproximadamente 300.000 a 200.000 anos. Homo heidelbergensis 
foi substituido por dois homininios, H. neanderthalensis, na Europa, e H. sapiens, na Africa. Tern sido aventada a hipotese de 
que as populagoes de H. heidelbergensis do norte (da Europa) tornaram-se mais robustas, adaptando-se a condigoes de frio e 
a uma dicta basicamente de origem animal, dando origem a H. neanderthalensis, enquanto as populagoes do sul (da Africa) 
mantiveram sua aparencia mais delgada e, presumivelmente, sua dicta generalizada, dando origem a H. sapiens. Os 
neandertais {H. neanderthalensis) ocuparam a maior parte da Europa e do Oriente Medio. Tinham um cerebro de tamanho 
semelhante ao dos humanos modernos e desenvolveram ferramentas de pedra mais sofisticadas do que aquelas de H. erectus. 
Corpos robustos, bastante musculosos, permitiam-lhes sobreviver nos climas frios da Made do Gelo e cagar os grandes 
mamiferos do Pleistoceno, incluindo rinocerontes-lanudos, bisoes e mamutes. A julgar por seus inumeros ferimentos na regiao 
superior do corpo, os neandertais atacavam animais grandes e nfr entando-os de perto, provavelmente apunhalando-os em vez 
de atirar langas contra eles. O enterro de mortos enfre os neandertais e o primeiro que se conhece, e eles possivelmente 
desenvolveram rituals complexos ou religiao. Entretanto, nao desenvolveram arte, tecnologia e cultura complexas de seus 
sucessores. 

As evidencias fosseis indicam que as caracteristicas de H. sapiens, como sao definidas hoje, surgiramna Africa ha cerca 
de 200.000 anos (Figura 28.29). Ao redor de 30.000 anos atras, os neandertais desapareceram, aproximadamente 10.000 anos 
apos 0 primeiro aparecimento de H. sapiens na Europa e na Asia. Os primeiros humanos modernos eram altos e tinham uma 
cultura muito diferente daquela dos neandertais. A confeegao artesanal de utensilios desenvolveu-se rapidamente, e a cultura 
humana tomou-se rica com a estetica, criagao artistica e linguagem sofisticada. 

Quando se desenvolveu a fala? Muitos animais, incluindo o chimpanze, podem produzir sons, mas isto nao tern 
comparagao com a complexidade da linguagem humana. Ambos Homo sapiens e neandertais exibem modificagoes no cranio 
(p. ex., aberturas nervosas hipoglossais aumentadas, associadas a movimentos da lingua) que ajudam na fala, e versoes 
modemas do gene FOXP2 (necessario para a fala). Isso sugere que a capacidade para fala evoluiu antes de sua divergencia, 
pelo menos ha 200.000 anos. 

O que aconteceu com os neandertais? Nao existe evidencia direta, mas a maioria dos antropologos arrisca dizer que H. 
sapiens, dada as vantagens tecnologicas e culturais, venceram outros seres humanos. Evidencias recentes demonsfram alguma 
reprodugao cruzada com os H. sapiens ha cerca de 60.000 anos. Isso ocorreu, aparentemente, logo ap6s os H. sapiens 
emigrarem da Africa, visto que alguns genes dos neandertais sao comuns em asiaticos e europeus de hoje, mas nao em 
africanos. 


Ao encerrarmos nossa discussao sobre a evolu^ao humana, e importante notar que ela se caracteriza pelos mesmos 
processes evolutivos evidentes emoutros grupos animais, incluindo a especia 9 ao e a extin 9 ao. Ummodelo relacionado coma 
evolu 9 ao hnmana, a “hipotese mnltirregional”, considerou que todas as popula 96 es Homo do ultimo 1,7 milhao de anos 
formaria uma linhagem unica. Esse modelo afirma que, seguindo a dispersao inicial dos humanos da Africa para a Asia e 
Europa, a froca de gene ocorreu primeiramente entre popula 96 es vizinhas, permitindo a divergencia de caracteres 
morfologicos, mas sem total isolamento genetico. O modelo alternativo, a “hipotese da origem africana recente”, ve as 
especies de Homo reconhecidas como especies geneticamente isoladas que foram substituldas por outras especies de Homo. 
Defensores dessa hipotese sugerem que os seres humanos que emigraram da Africa substituiram os H. neanderthalensis da 
Europa e os H erectus da Asia, com minimo ou nenhum fluxo de gene. Analises recentes dos dados do DNA nuclear e 
mitocondrial resultaram na maioria dos anfropologos assumindo uma visao convergente. Defensores de ambos os modelos 
concordam que seres os humanos modernos anatomicamente apareceram na Africa ha cerca de 200.000 anos e cruzaram com 
outros seres humanos na Europa e na Asia. A quantidade de fluxo de genico durante o estabelecimento dos seres humanos 
modernos nestas areas permanece controversa. 

Ressaltamos que, tal qual a evolu 9 ao de outros homininios, a evolu 9 ao de Homo e altamente controversa, e que pesquisas 
nessa area continuam testando essas hipoteses altemativas. Atualmente, ha apenas uma especie humana viva, uma situa 9 ao 
incomum quando se considera que de tres a cinco especies de humanos estiveram presentes durante quase todo o periodo dos 
ultimos 4 milhoes de anos. Cerca de 40.000 anos atras, pelo menos tres homininios foram reconhecidos: H floresiensis, H 
neanderthalensis e H. sapiens] 

A posi^ao linica do ser humano 

Biologicamente, Homo sapiens e um produto dos mesmos processos responsaveis pela evolu 9 ao de todos os organismos 
desde a origem da vida. Muta 9 ao, isolamento, deriva genetica e sele 9 ao natural tern operado para nos como para outros 
animais. Nos somos, enfretanto, singulares, com uma evolu 9 ao cultural nao genetica que proporciona uma refroalimenta 9 ao 
constante entre a experiencia passada e a futura. Nossas linguagens simbolicas, capacidade de pensamento conceitual, 
conhecimento de nossa historia e poder de manipular nosso ambiente emergem desse dote cultural nao genetico. Por fim, 
devemos muito de nossas realiza 96 es culturais e intelectuais a nossa ancestralidade arboricola, que nos deu visao binocular, 
uma magnifica discrimina 9 ao visual e tatil e o uso manipulativo de nossas maos. Se os cavalos (que tern um so dedo) tivessem 
a capacidade mental humana, poderiamter realizado o que humanos conseguiram? 

Classificagao das ordens de mamfferos atuais 

A classificagao segue Wilson e Reeder (2005). As 29 ordens reconheddas de mamrferos atuais incluem uma ordem de monotremados, sete ordens de marsupials e 
21 ordens de placentarios. Uma analise filogenetica recente de sequencias de DNA levou a muitas mudan^as na classificagao dos mamiferos. Por exempio, ficou 
demonstrado que a antiga ordem Insectivora e polifiletica e seus membros estao agora inseridos em tres ordens, Afrosoricida, Soricomorpha e Erinaceomorpha. 

Classe Mammalia 

Subclasse Protheria (Gr. protos, primeiro, + th&, animal selvagem). 

Infraclasse Ornithodelphia (Gr. ornis, ave,+ delphys, utero). Mamiferos monotremados. 

Ordem Monotremata (Gr. monos, linico, + trema, orificio): mamiferos que poem ovos (oviparos): ornitorrinco, equidnas. Tres especies 
dessa ordem sao da Australia, Tasmania e Nova Guine. 0 membro mais notavel dessa ordem e o ornitorrinco, Ornithorhynchus anatinus. Nas equidnas- 
de-bico-curto, Tachyglossus, ofocinho estreito e longo esta adaptado para alimentagao a base de formigas. 

Subclasse Theria (Gr. ther, animal selvagem). 

Infraclasse Metatheria (Gr. meta, depois, + ther, animal selvagem). Mamrferos marsupials. 

Ordem Didelphimorphia (Gr. di, dois, + delphi, ijtero, + morph, forma): gambas e cuicas das Americas. Esses mamrferos, como outros 
marsupials, caracterizam-se por uma bolsa abdominal, ou marsijpio, onde criam seusfilhotes. A maioria das especies ocorre nas Americas Central e do 
Sul, mas uma especie de gamba, Didelphis virginiana, e bem distribuida na America do Norte; 87 especies. 

Ordem Paucituberculata (L. paud, poucos, + tuberculum, protuberancia): musaranhos marsupiais. Marsupials diminutos, do tamanho de 










musaranhos, que ocorrem no Oeste da America do Sul; seis especies. 

Ordem Mkrobiotheria (Gr. micro, pequeno, + bio, vida, + th&, animal selvagem): colocolo ou "Monito del Monte" (em espanhol). Urn 
marsupial sul-americano do tamanho de urn camundongo que pode estar mais proximamente relacionado com os marsupials australianos; uma 
especie. 

Ordem Dasyuromorphia (Gr. dasy, peludo, + uro, cauda, + morph, forma): mamiferos carm'voros australianos. Alem de varies grandes 
carnivores, essa ordem inclui varies "camundongos" marsupials, todos eles carnivores. Restritos a Australia, Tasmania e Nova Guine; 71 especies. 

Ordem Peramelemorphia (Gr. per, bolsa, + met, texugo, + morph, forma): bandicoots. Assim como os placentarios, os membros desse grupo tern 
uma placenta alantocorica e uma taxa reprodutiva alta. Restritos a Australia, Tasmania e Nova Guine; 22 especies. 

Ordem Notoryctemorphia (Gr. not, atras, + oryct, escavador, + morph, forma): toupeiras marsupials. Bizarros marsupials semifossoriais na 
Australia; duas espto. 

Ordem Diprotodontia (Gr. di, dels, +pro, frente, + odont, dentes): coalas, vombates, gambas, cangurus, entre outros. Grupo diverse que 
inclui alguns dos maiores e mais conhecidos marsupials. Presente na Australia, Tasmania, Nova Guine e em muitas ilhas do Sudeste Asiatico e Oceania; 
143 especies. 

Infraclasse Eutheria (Gr. eu, verdadeiro, + th&, animal selvagem). Mamiferos placentarios. 

Ordem Afrosoricida (afro, da Africa, + L. soric, musaranho): tenrecos e toupeiras douradas. Pequenos mamiferos insetivoros da Africa e de 
Madagascar; 51 especies. 

Ordem Macroscelidea (Gr. makros, grande, + skelos, perna): musaranhos-elefante. Sao mamiferos furtivos, com pernas longas, focinho em 
forma de tromba adaptado para procurar insetos, e olhos grandes. Bern distribuidos na Africa; 15 especies. 

Ordem Tubulidentata (L. tubulus, tubo, + dens, dentes): oricteropo (aardvark). Aardvark em holandes significa porco-da-terra, urn animal 
peculiar, com urn corpo semelhante ao do porco encontrado na Africa; uma especie. 

Ordem Proboscidea (Gr. proboskis, tromba de elefante, de pro, antes, + boskein, alimentar-se): mamiferos proboscideos: elefantes. Os maiores 
entre os animals terrestres, com dois incisivos superiores alongados formando presas e dentes molares bem desenvolvidos. Os elefantes asiaticos ou 
indianos, Elephas maximus, foram ha tempos parcialmente domesticados e treinados para realizar trabalho pesado. A domesticagao de elefantes 
africanos, Loxodonta africana, e mais dificil, masfoi conseguida pelos antigos cartagineses e romanos, que os utilizavam em seus exercitos; tres especies. 
Ordem Hyracoidea (Gr. hyrax, musaranho): hirax. Os hiraxes sao herbivoros restritos a Africa e a Siria. Parecem-se urn pouco com coelhos de orelhas 
curtas, mas tern dentes como os dos rinocerontes, cascos nos artelhos e almofadas plantares bem desenvolvidas nas maos e nos pfe Eles tern quatro 
dedos nas maos e tres artelhos nos pes; quatro especies. 

Ordem Sirenia (Gr. seiren, ninfa do mar): peixes-boi, dugongos. Mamiferos aquaticos de grande porte, de cabe^a grande, sem membros 
posteriores e com membros anteriores modificados em nadadeiras. Os dugongos das costas tropicals do leste da Africa, Asia e Australia, assim como tres 
especies de peixes-boi da regiao do Caribe e Florida, Rio Amazonas e Oeste da Africa, sao as unicas especies atuais. Uma quinta especie, o grande 
dugongo-de-steller, foi Canada pelo homem ate a extin^o na metade do seculo 18; quatro especies. 

Ordem Cingulata (L. dngul, cinto): tatus (Figura 28.32). Mamiferos insetivoros com dentes pequenos em forma de pino e coura^a composta por 
faixassemelhantesa cintos. Habitam as Americas do Sul e Central; otatu-galinha esta expandindosua distribupogeografica para onorte, nosEUA; 21 
especies. 

Ordem Pilosa (L. pilos, peludo): bkhos-pregui^, tamanduas. Tamanduas sao mamiferos desprovidos de dentes que usam suas linguas longas 
para alimentar-se de formigas e cupins; bichos-pregui^a sao arboricolas e alimentam-se de foi has. Ambos estao restritos as Americas Central e do Sul; 
10 especies. 

Ordem Dermoptera (Gr. derma, pele, +pteron, asa): colugos ou lemures-voadores. Sao relacionados com os verdadeiros morcegos e constituem 
urn unico genero Galeopithecus. Nao sao lemures (que sao primatas) e nao voam, mas planam como os esquilos-voadores. Ocorrem na peninsula da 
Malasia no Sudeste Asiatico; duas especies. 


Ordem Scandentia (L. scandentis, que escala): tupaias ou musaranhos-arbon'colas. Pequenos mamrferos que se assemelham a esquilos e que 
sao encontrados nas florestas tropicais do Sul e do Sudeste Asiatico. Apesar de seu nome, muitos nao estao particularmente bem adaptados para a vida 
nas arvores e alguns sao quase completamente terrestres; 20 especies. 



Figura 28.32 Tatu-galinha, Dasypus novemcindus. Durante o dia, essa especie noturna ocupa tuneis longos, os quais escava com seus membros anteriores 
potentes dotados de garras. Ordem Cingulata, famflia Dasypodidae. 

Ordem Primates (L. prima, primeiro): prossimios, macacos, grandes macacos. Animals com o maior desenvolvimento do enc^alo, em 
particular do cortex cerebral. A maioria das especies e arborfcola, com grandes olhos, visao binocular, maos que agarram e cinco dedos (normalmente 
com unhas achatadas) nos membros posteriores e anteriores. Tern sido levantada a hipotese de que seus habitos arborfcolas e a agilidade em capturar 
alimentos ou escapar de predadores foram, em grande parte, responsaveis pelos avan^os na estrutura de seu encefalo. Ha duas subordens; 376 
especies. 

Subordem Strepsirbini (Gr. strepso, virar, torcer, + rhinos, nariz): lemures, aie-aie, Idris, potos, galagos. Sete famflias de primatas 
arborfcolas, anteriormente denominados prossimios, concentrados em Madagascar, mas com especies na Africa, Sudeste Asiatico e peninsula da 
Malasia. Todos tern uma regiao umida e sem pelos (o rinario) ao redor das narinas em forma de vfrgula, uma longa cauda nao preensil e o 
segundo dedo do pe provido de garra. Sua alimentagao inclui tanto vegetais quanto animais; 88 especies. 

Subordem Haplorbini (Gr. haploos, unico, simples, + rhinos, nariz): tarsios, micos, saguis, macacos do Novo e do Velbo Mundo, 
giboes, gorilas, cbimpanzes, orangotangos, bumanos. Seis familias, e todas, com excegao daquela dos tarsios, estao no dado 
Anthropoidea. Esses primatas tern a regiao do nariz com pelos e narinas arredondadas, bem como diferen^as na morfologia do cranio que os 
distinguem dos primatas Strepsirbini. Afamilia Tarsiidae contem os tarsios, que sao crepusculares ou noturnos (Figura 28.26), com olhos grandes 
voltados para frente e focinho reduzido (cinco especies). Os macacos do Novo Mundo, algumas vezes denominados macacos platirrinos porque 
suas narinas sao bastante afastadas, estao contidos em duas familias: Callitricbidae (saguis e micos; 35 especies) e Cebidae (macacos 
semelhantes aos macacos-prego; 65 especies). Os calitriquideos, que incluem os coloridos micos-leoes, tern maos preenseis e locomo^o 
quadrupede. Os macacos cebideos sao muito maioresdoquequalquer calitriquideo. Incluem os macacos-prego, Cebus, osmacacos-aranha,/lfe/es, 
e os bugios, Alouatta. Alguns cebideos (incluindo os macacos-aranha e os bugios) tern caudas preenseis (Figura 28.27A), utilizadas como uma mao 
adicional para agarrar e balan^ar-se. 

Os macacos do Velho Mundo, denominados macacos catarrinos porque suas narinas estao proximas e se abrem para frente, fazem parte 
da familia Cercopitbeddae, com 96 especies. Incluem o mandril, Mandrillus, babumos, Papio, macacos do qemoMacaco, e langures, Presbytis. 0 
polegar da mao e o do pe sao opositores. Alguns tern bolsas internas nas bochechas e nenhum tern cauda preensil. A familia Hylobatidae 
contem os giboes (11 especies do genero Hylobates), com bravos muito mais longos do que as pernas, maos preenseis, com polegares inteiramente 
opositores e locomo^o por braquiagao verdadeira. A familia Hominidae contem quatro generos e cinco especies atuais: Gorilla (uma especie). 
Pan (duas especies, chimpanze e bonobo), Pongo (uma especie, orangotango) e Homo (uma especie, bumanos). 

Ordem Lagomorpba (Gr. logos, lebre, -i- morphe, forma): coelbos, lebres, lebres-assobiadoras (Figura 28.33). Eles tern incisivos longos de 
crescimento continue como os roedores, mas, diferentemente deles, com quatro incisivos superiores, em vez de dois. Todos os lagomorfos sao 
herbivores e o grupo tern distribupo cosmopolita; 92 especies. 






Ordem Rodentia (L. rodere, roer): mamiferos que roem: esquilos, ratos, marmotas. Os mais numerosos de todos os mamrferos, tanto em 
abundancia quanto em especies. Caracterizados por dois pares de incisivos afiados como cinzeis que crescem ao longo de toda a vida e estao adaptados 
para roer. Com sua impressionante taxa reprodutiva, adaptabilidade e capacidade de invadir quase todos os habitats terrestres, sao de grande 
importancia ecologica. Familias importantes dessa ordem sao Sduridae (esquilos e marmotas), Muridae (ratos e camundongos), Castoridae 
(castores), Erethizontidae (porcos-espinhos do Novo Mundo), Geomyidae (gophers) e Cricetidae (hamsters, lemingues, ratos e camundongos do 
Novo Mundo); 2.277 especies. 

Ordem Sorkomorpha (L. soric, musaranho, + morph, forma): musaranhos, toupeiras. Pequenos animals com focinho pontudo, que se 
alimentam principalmente de pequenos invertebrados e passam a maior parte de suas vidas embaixo do solo ou encobertos. Os musaranhos estao 
entre os menores mamiferos. Sao encontrados em todo o mundo, exceto na Nova Zelandia e Australia; 428 especies. 



Figura 28.33 Uma lebre-assobiadora, Ochotona princeps, sobre uma rocha no Alasca. Esse pequeno mamifero, do tamanho de urn rato, nao hiberna, mas 
prepara-se para o inverno armazenando gramineas secas embaixo de pedras grandes. Ordem Lagomorpha, familia Ochotonidae. 

Ordem Erinaceomorpha (Gr. erin, ourigo, + morph, forma): ouri^os e gimnuros. Os ourigos, da Eurasia e Africa, sao noturnos e onivoros, habitam 
tocas subterraneas e sao recobertos por numerosos pelos modificados em espinhos. Os gimnuros sao semelhantes a musaranhos na aparencia, mas sao 
maiores; vivem no Sudeste Asiatico; 24 especies. 

Ordem Chiroptera (Gr. cheir, mao, +pteron, asa): morcegos. As asas dos morcegos, os unicos mamiferos verdadeiramente voadores, sao membros 
anteriores modificados. Os digitos, do segundo ao quinto, sao alongados para sustentar uma fina membrana tegumentar que permite o voo. 0 primeiro 
digito (polegar) e curto, com uma garra. A maioria dos morcegos, incluindo todas as especies norte-americanas, sao comedores de insetos noturnos. 
Nos tropicos do Velho Mundo, os morcegos conhecidos como "raposas voadoras", Pteropus, sao os maiores entre todos os morcegos, com envergadura 
das asas de ate 1,7 m; alimentam-se principalmente de frutos; 1.116 especies. 

Ordem Pholidota (Gr. pholis, escama cornea): pangolins. Urn grupo curioso de mamiferos, que tern o corpo recoberto por escamas queratinizadas 
sobrepostasformadas pela fusao de tufos de pelos. Vivem na Asia tropical e na Africa; oito especies. 

Ordem Carnivora (L. caro, came, + vorare, devorar): mamiferos comedores de came: caes, lobos, gatos, ursos (Eigura 28.34), doninhas, 
pim'pedes - focas, ledes-marinhos (Eigura 28.35) e morsas. Todos os carnivoros, com exceto do panda-gigante, sao predadores e seus dentes 
sao especialmente adaptados para dilacerar came; a maioria tern caninos para matar suas presas. Distribuem-se pelo mundo todo, exceto nas regioes 
australiana e antartica, onde nao ha formas nativas (alem dos pinipedes). Dentre as familias mais conhecidas estao: Canidae (caes), que inclui lobos, 
raposas e coiotes; Felidae (gatos), cujos membros incluem tigres, leoes, pumas e linces; Ursidae (ursos); Procyonidae (guaxinins); Mustelidae 
(doninhas), que inclui martas, cangambas, doninhas, lontras, texugos e glutoes; e Otariidae (pinipedes com orelhas), incluindo os leoes-marinhos; 
280 especies. 





Figura 28.34 Urso-cinzento, Ursusardoshombilis, do Alasca. Esses ursos, outrora comuns nos outros 48 estados dos EUA, estao agora confinados em grande parte 
a regioesselvagens. Ordem Carnivora, familia Ursidae. 



Figura 28.35 Um leao-marinho de Galapagos, Zalophuscalifornianus, vocaliza para indicar a posse de seu territorio. Ordem Carnivora, familia Otariidae. 

Ordem Perissodactyla (Gr. perissos, impar, + daktylos, dedo): mamiferos ungulados com numero impar de dedos: cavalos, asnos, 
zebras, antas, rinocerontes. Esses mamiferos tern um numero impar de dedos (um ou tres), cada um com um casco queratinizado (Eigura 28.36). 
Tanto os Perissodactyla quanto os Artiodactyla sao frequentemente denominados ungulados (L. ungula, casco) ou mamiferos com cascos, cujos 
dentes sao adaptados para triturar plantas. 0 cavalo, os asnos e as zebras (familia Equidae) tern apenas um dedo funcional. As antas tern uma curta 
proboscide formada pelo labio superior e pelo nariz. Os rinocerontes. Rhinoceros, incluem diversas especies encontradas na Africa e Sudeste Asiatico. 
Todossao herbivoros; 17 especies. 




















Rinoceronte Cavalo Hipopotamo Cervo 

Figura 28.36 Ungulados com numero par e fmpar de dedos. Os rinocerontes e os cavalos (ordem Perissodactyla) tern urn numero fmpar de dedos. Hipopotamos e 
cervos (ordem Artiodactyla) tern urn numero par de dedos. Animais mais leves e mais rapidos correm sobre apenas urn ou dois dedos. 

Ordem Artiodactyla (Gr. artios, par, + daktylos, dedo): mamiferos ungulados com numero par de dedos: sui'nos, camelos, cervos e afins, 
girafas, hipopotamos, antflopes, bois, carneiros, cabras. A maioria tern dois dedos, embora o hipopotamo e alguns outros tenham quatro 
(Figura 28.37). Cada dedo e envolto por urn casco queratinizado. Muitos, como bois, cervos e carneiros, tern cornos ou chifres. Muitossao ruminantes. A 
maioria e estritamente herbivora, mas algumas especies, como os porcos, sao onivoras. 0 grupo inclui alguns dos animais domesticos mais valiosos. A 
ordem Artiodactyla e comumente subdividida em tres subordens: Suina (porcos, catetos e hipopotamos), Tylopoda (camelos) e Ruminantia 
(veados, girafas, carneiros, bois e antilopes); 240 especies. 



Figura 28.37 Baleia-jubarte, Megaptera novaeangliae, saltando. A baleia-jubarte esta entre as baleias mais acrobaticas, e parece saltar para fora da agua para 
atordoar cardumes de peixes ou para comunica^o com outros membros do grupo. Ordem Cetacea, familia Balaenopteridae. 

Ordem Cetacea (L. cetus, baleia): baleias (Figura 28.37), golfinhos, toninhas. Os membros anteriores dos cetaceos sao modificados em amplas 
nadadeiras; os membros posteriores estao ausentes. Alguns tern uma nadadeira dorsal carnosa e a cauda e subdividida em lobos transversals carnosos. 
As narinas sao representadas por urn espiraculo simples ou dupio em cima da cabe^a. Os pelos estao limitados a poucos no focinho, nao tern glandulas 
na pele, exceto as mamarias e aquelas dos olhos. A ordem e dividida nos odontocetos ou baleias com dentes (subordem Odontoceti), 
representados por golfinhos, toninhas e cachalotes; e nos misticetos ou baleias com barbatanas (subordem Mysticeti), representados pelas 
rorquals, baleias-francas e baleias-cinzentas. Os misticetos sao geralmente maiores do que os odontocetos. A baleia-azul, uma rorqual, esta entre os 
animais mais pesados ja existentes. Em vez de dentes, os misticetos tern urn dispositivo filtrador (as barbatanas) fixado ao palato, usado para filtrar o 
plancton; 84 especies. 















^ Resumo_ 

Os marmferos sao vertebrados endotermicos e homeotermicos cujos corpos tempelos e que alimentam seus filhotes comleite. 
As cerca de 5.700 especies de marmferos descendem da linhagem sinapsida de amniotas que surgiu durante o Periodo 
Carbonrfero da Era Paleozoiea. Pode-se seguir sua evolu 9 ao desde os pelicossauros do periodo Permiano aos terapsidos do 
Permiano Superior e do Triassieo da Era Mesozoiea. Elm grupo de terapsidos, os cinodontes, deu origem aos mamiferos 
durante o periodo Triassieo. A evolu 9 ao dos mamiferos foi aeompanhada pelo apareeimento de muitos earacteres derivados 
importantes, dentre os quais um eerebro aumentado com maior integra 9 ao sensorial, alta taxa metabolica, endotermia, denti 9 ao 
heterodonte e muitas modifica 96 es no esqueleto que possibilitaram uma vida mais ativa. Os mamiferos diversificaram-se 
rapidamente durante o periodo Terciario da Era Cenozoica. 

Os mamiferos sao assim denominados em fun 9 ao dos orgaos glandulares secretores de leite nas femeas (rudimentares nos 
machos), uma adapta 9 ao unica que, combinada com o cuidado parental prolongado, diminui para os jovens a necessidade de 
obter alimentos sozinhos e facilita a transi 9 ao para a idade adulta. Os pelos, que sao anexos do tegumento, recobrem a maioria 
dos mamiferos e sao importantes para a prote 9 ao mecanica, isolamento termico, colora 9 ao protetora e impermeabiliza 9 ao. A 
pele dos mamiferos e rica em glandulas; glandulas sudoriparas cuja fun 9 ao e reslfiar o corpo atraves da evapora 9 ao, 
glandulas odoriferas utilizadas emintera 96 es sociais e glandulas sebaceas que secretamoleo lubrificante para a pele. 

Todos os mamiferos placentarios tern denti 9 ao decidua que e substituida por dentes permanentes (denti 9 ao difiodonte). 
Quatro tipos de dentes - incisivos, caninos, pre-molares e molares - sao altamente modificados nos diferentes mamiferos de 
acordo com a especializa 9 ao alimentar, ou podem estar ausentes. Os habitos alimentares dos mamiferos influenciam 
fortemente a forma do corpo e a fisiologia. Os insetivoros tern dentes pontiagudos para perfurar o exosqueleto de insetos e o 
tegumento de outros pequenos invertebrados. Os mamiferos herbivoros tern dentes especializados para triturar celulose e 
plantas ricas em silica, assim como regioes especializadas do trato digestivo para abrigar microrganismos que digerem a 
celulose. Os mamiferos carnivoros apresentam adapta 96 es, que incluem especializa 96 es dos musculos das mandibulas e dos 
dentes, para matar e processar suas presas, principalmente animais herbivoros. Os onivoros alimentam-se tanto de plantas 
quanto de animais e apresentam uma variedade de tipos de dentes. 

Alguns mamiferos marinhos, terrestres e aereos realizam migra 96 es, e algumas delas, como as das focas-de-pelo {fur 
seal) e caribus, sao bastante longas. As migra 96 es geralmente ocorrem em dire 9 ao a condi 96 es climaticas favoraveis, seja 
para obten 9 ao de alimento, acasalamento ou cria 9 ao de filhotes. 

Os mamiferos aptos ao voo verdadeiro, os morcegos, sao essencialmente noturnos e, assim, evitam a competi 9 ao direta 
comas aves. A maioria usa ecolocaliza 9 ao ultrassonica para navegar e alimentar-se no escuro. 

Os monotremados da regiao australiana sao os unicos mamiferos que retiveram a caracteristica ancestral de postura de 
ovos. Depots de eclodir, os filhotes sao alimentados com o leite da mae. Todos os outros mamiferos sao viviparos. Os 
embrioes dos marsupiais passampor periodos breves de gesta 9 ao, nascempouco desenvolvidos e completamseu crescimento 
inicial no marsupio da mae, alimentados com leite. Os demais mamiferos sao euterios, mamiferos que desenvolvem uma 
sofisticada liga 9 ao entre a mae e os embrioes atraves da placenta, pela qual os embrioes sao nutridos por um periodo 
prolongado. 

As popula 96 es de mamiferos fiutuam por causas dependentes ou independentes de densidade, e alguns mamiferos, 
particularmente os roedores, podem passar por ciclos extremos de abundancia na densidade populacional. O sucesso 
inquestionavel dos mamiferos como um grupo refiete sua impressionante adaptabilidade global. 

Os humanos sao primatas, um grupo de mamiferos que descende de um ancestral semelhante a um musaranho. O ancestral 
comum a todos os primatas atuais era arboricola e tinha dedos preenseis e olhos voltados para Ifente capazes de visao 
binocular. Os primatas diversificaram-se e hoje incluem (1) lemures e loris, e (2) tarsios, macacos e grandes primatas 
(incluindo os humanos). Chimpanzes e bonobos juntos formamo grupo-irmao dos humanos. Os primeiros humanos apareceram 
na Africa ha cerca de 6,5 milhoes de anos e deram origem a diversos generos de australopitecinos, que perduraram por 
aproximadamente 3 milhoes de anos. Os australopitecinos tinham estatura mais baixa e encefalo menor do que o dos humanos 
modemos, mas eram bipedes. Eles deram origem ao Homo habilis e coexistiram com este, que foi o primeiro a fabricar 
ferramentas de pedra. Homo erectus surgiu ha aproximadamente 1,9 milhao de anos e dispersou-se pela Africa, Europa e 



Asia. Forampor fim substituidos pelos humanos modernos, Homo sapiens. 

J Ouestoes de revisao _ 

1. Descreva a evolu 9 ao dos mamiferos, por toda a linhagem sinapsida, desde os primeiros ancestrais amniotas ate os 
mamiferos verdadeiros. Como voce distinguiria pelicossauros, primeiros terapsidos, cinodontes e mamiferos? 

2. Descreva as adapta 96 es estruturais e funcionais que surgiram nos primeiros amniotas e prenunciaram o piano corporal 
dos mamiferos. Quais atributos dos mamiferos voce considera especialmente importantes para a sua diversifica 9 ao bem- 
sucedida? 

3. Foi levantada a hipotese de que os pelos tenham evoluido nos terapsidos como uma adapta 9 ao para o isolamento termico, 
mas, nos mamiferos atuais, os pelos temoutras fun 96 es. Descreva-as. 

4. O que e distintivo em cada uma das seguintes estruturas: cornos dos bovideos, chilfes dos cervideos e cornos dos 
rinocerontes? Descreva o ciclo de crescimento dos chilfes. 

5. Descreva a localiza 9 ao e a principal fun 9 ao ou fun 96 es de cada uma das seguintes glandulas da pele; glandulas 
sudoriparas, glandulas odoriferas, glandulas sebaceas e glandulas mamarias. 

6 . Defina “difiodonte” e “heterodonte” e explique por que ambos os termos aplicam-se a denti 9 ao dos mamiferos. 

7. Descreva os habitos alimentares dos mamiferos insetivoros, herbivoros, carnivoros e onivoros. Cite nomes populares de 
alguns mamiferos que pertencem a cada grupo. 

8 . Amaioria dos mamiferos herbivoros depende da celulose como fonte principal de energia; entretanto, nenhum mamifero 
sintetiza enzimas que quebrem a celulose. Como os tratos digestivos dos mamiferos se especializaram para a digestao 
simbiotica da celulose? 

9. Como a fermenta 9 ao difere entre cavalos e bois? 

10. Qual e a rela 9 ao da massa corporal coma taxa metabolica nos mamiferos? 

11. Descreva as migra 96 es anuais dos caribus e das focas-de-pelo (fur seal). 

12. Explique o que e caracteristico dos habitos de vida e modo de navega 9 ao dos morcegos. 

13. Descreva e diferencie os padroes reprodutivos nos mamiferos monotremados, marsupiais e placentarios. Quais aspectos 
da reprodu 9 ao dos mamiferos caracterizam todos os mamiferos, mas nenhum outro vertebrado? 

14. Diferencie territorio e area de vida nos mamiferos. 

15. Qual e a diferen 9 a entre as causas dependentes e independentes da densidade sobre o tamanho das popula 96 es de 
mamiferos? 

16. Descreva o ciclo populacional lebre-lince, considerado um exemplo classico de rela 9 ao presa-predador (Figura 28.24). 
Da analise do seu ciclo, formule uma hipdtese para explicar as oscila 96 es. 

17. O que significam os termos Theria, Metatheria, Eutheria, Monotremata e Marsupialia? Cite mamiferos que estao 
incluidos em cada taxon. 

18. Quais caracteristicas anatomicas separamos primatas de outros mamiferos? 

19. Que papel desempenham os fdsseis apelidados de “Ardi” e “Lucy” na reconstru 9 ao da histdria da evolu 9 ao humana? 

20. Em que diferem os generos Australopithecus e Homol 

21. Quando surgiram as diferentes especies de Homo e como sua cultura difere? 

Para aprofundar seu raciocinio, Muitos zodlogos consideram os dentes, em vez da endotermia, os pelos ou a lacta 9 ao, 
como a caracteristica mais importante para o sucesso dos mamiferos. Explique por que esse ponto de vista poderia ser 
verdadeiro. 
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CAPiTULO 





- i 

Lima formiga carrega com facilidade uma folha que e mais pesada que seu proprio peso corporal. 


De gafanhotos e super-homem 

Galileu, no seculo 17, comentou: “Umcao provavelmente poderia carregar dois outres caes semelhantes sobre o dorso; mas 
acredito que um cavalo nao poderia carregar no dorso outro de tamanho igual ao seu.” Galileu estava se referindo ao principio 
da escala, um procedimento que nos permite entender as consequencias fisicas de mudar o tamanho do corpo. Um gafanhoto 
pode saltar a uma altura de 50 vezes o comprimento de seu corpo; ja o homem em um salto em pe nao pode transpor um 
obstaculo maior que sua propria altura. Sem um entendimento do principio da escala, tal compara^ao poderia facilmente nos 
conduzir a conclusoes erroneas de que ha algo muito especial sobre a musculatura dos insetos. Para os autores dos textos de 
entomologia do seculo 19, pareceu que “Essa maravilhosa for^a dos insetos e, sem duvida, o resultado de algo peculiar na 
estrutura e arranjo de sua musculatura e, principalmente, do seu extraordinario poder de contra^ao”. Mas os musculos dos 
gafanhotos nao sao mais poderosos que os musculos do ser humano, porque musculos de pequenos e grandes animals 
exercem a mesma forga por area de segdo transversal. Os gafanhotos saltam alto em propor^ao ao seu tamanho porque eles 
sao pequenos, e nao porque sejamdotados de musculos extraordinarios. 

Os autores desses textos do seculo 19 sugeriram que, se os vertebrados tivessemos poderes dos insetos, eles teriamcom 
certeza “causado a primeira devasta 9 ao do mundo”. Para os mortals terrestres, seria necessario muito mais que musculos de 
super-homem para que saltassem em propor^oes iguais aos gafanhotos. Eles necessitariam de tendoes, ligamentos e ossos de 
super-homem para resistirem as pressoes de poderosas contra^oes, sem mencionar as formas de esmagamento na aterrissagem 
terrestre com velocidade maxima. As fa^anhas do super-homem seriam quase impossiveis se ele fosse construido a partir de 
materials terrestres em vez dos materials magnificos disponiveis aos habitantes do mitologico planeta Krypton. 


TEGUMENTO 

O tegumento e a cobertura externa do eorpo, um revestimento de prote^ao que inelui a pele e todas as suas estruturas derivadas 
ou assoeiadas, como pelos, cerdas, escamas, penas e cornos. Na maioria dos animals, o tegumento e resistente e flexivel, 
proporeionando prote 9 ao mecanica eontra desgaste e perfura^oes, e forma ainda uma barreira efetiva contra a invasao de 
bacterias. Ele proporciona ainda uma barreira impermeavel contra perda e ganho de fluidos. A pele ajuda a proteger as 
celulas da camada superficial contra a a^ao prejudicial dos raios solares ultravioleta. Alem de ser um revestimento de 
prote^ao, a pele realiza diversas e importantes fun 96 es reguladoras. Assim, por exemplo, nos animals endotermicos, a pele e 
de vital importancia na regula 9 ao da temperatura, pois e atraves dela que a maior parte do calor corporal e eliminada; a pele 
contem mecanismos que reslfiam o eorpo quando ele esta muito quente e diminuem a perda de calor quando ele esta muito 
Ifio. Ela contem receptores sensoriais que fornecem informa 96 es indispensaveis sobre o ambiente externo. Ela tern tambem 
fun 96 es excretoras e, cm alguns animals, tambem fun 96 es respiratorias. Em certos animals, a pele tambem pode absorver 
nutrientes, como ocorre, por exemplo, com muitos endoparasitas. Atraves da pigmenta 9 ao da pele, alguns organismos podem 
se tomar mais ou menos conspicuos. As secre 96 es da pele podem tornar o animal sexualmente atrativo ou repugnante, ou 
fornecer indicios olfatorios e/ou feromonais que infiuenciam as intera 96 es comportamentais entre os individuos. 

Tegumento dos invertebrados 

Muitos eucariotas unicelulares tern somente uma delicada membrana plasmatica para revestimento externo; outros, assim como 
Paramecium, desenvolveram uma pelicula de prote 9 ao (ver Capitulo 11). Todavia, a maioria dos invertebrados temumtecido 
de revestimento mais complexo. O principal revestimento e a epiderme, uma camada unica de celulas. Alguns invertebrados 
acrescentaramuma cuticula acelular sobre a epiderme como prote 9 ao adicional. 

Os membros de um grande clado de animals parasites do filo Platyhelminthes (vermes chatos) tern um tegumento 
sincicial resistente as respostas imunologicas e a digestao pelas enzimas do hospedeiro. Eoi levantada a hipotese de que a 
ausencia de delimita 9 ao entre as celulas proporcionou tal prote 9 ao ao parasite (ver Capitulo 14). 

A epiderme dos moluscos e delicada e macia e contem glandulas mucosas, algumas das quais secretam o carbonate de 
calcio da concha (ver Capitulo 16). Alguns moluscos cefaldpodes (lulas e polvos) desenvolveram um tegumento mais 
complexo, constituido de cuticula, epiderme simples, camada de tecido conjuntivo, camada de celulas refietoras (iriddcitos) e 
uma camada mais densa de tecido conjuntivo. 

O tegumento invertebrado mais complexo e o dos artrdpodes, que proporciona nao apenas prote 9 ao, mas tambem suporte 
esqueletico. O desenvolvimento de um exoesqueleto firme e de apendices articulados apropriados para inser 9 ao muscular tern 
side uma caracteristica-chave para a extraordinaria diversidade desse filo, o maior dos grupos animals. O tegumento dos 
artrdpodes consiste em uma epiderme simples (tambem denominada, mais precisamente, de hipoderme), que secreta uma 
cuticula complexa com duas camadas (Figura 29.1 A). A camada interna mais densa, a procuticula, e composta de proteina e 
quitina (um polissacaridio) disposta em camadas (lamelas). A camada externa da cuticula, disposta na superficie externa da 
procuticula, e a delgada epicuticula. A epicuticula e um complexo nao quitinoso de proteinas e lipidios que proporciona uma 
barreira protetora para o tegumento contra a perda de umidade. 

A cuticula dos artrdpodes pode ser uma camada resistente, mas tambem macia e flexivel, como em muitos 
microcrustaceos e larvas de insetos (ver Capitulo 20 e Capitulo 21, respectivamente), ou ainda ela pode ser endurecida de 
uma ou duas maneiras. Nos crustaceos decapodes, caranguejos e lagostas, por exemplo, a cuticula e enrijecida pela 
calcifica9ao, deposi 9 ao de carbonato de calcio nas camadas externas da procuticula (ver Capitulo 20). Nos insetos, o 
endurecimento ocorre quando as moleculas de proteinas unem-se em liga 96 es cruzadas permanentes dentro e entre as lamelas 
adjacentes da procuticula. O resultado desse processo, chamado de esclerotiza9ao, e a forma 9 ao de uma proteina altamente 
resistente e insoluvel, a esclerotina. A cuticula dos artrdpodes e um dos materials mais resistentes sintetizados pelos animals; 
ela e fortemente resistente a pressao e ao rompimento e pode resistir a ebuli 9 ao em alcalis concentrados; mais ainda, e leve, e 
temmassa especifica de apenas 1,3 (1,3 x o peso da agua). 

Por causa da cuticula resistente, os artrdpodes precisam trocar o tegumento para crescer. Quando trocam o tegumento, as 
celulas epidermicas dividem-se primeiro por mitose. As e nz imas secretadas pela epiderme digerem a maior parte da 
procuticula. Os materials digeridos sao entao absorvidos e, consequentemente, aproveitados. Posteriormente, no espa 90 


imediatamente abaixo da cuticula velha, formam-se novas epicuticula e procuticula. Apos a perda da cuticula velha, a nova 
cuticula torna-se espessa e calcificada on esclerotizada (ver Figura 20.11). 

Tegumento e derivados dos vertebrados 

O piano basico do tegumento dos vertebrados, eomo exemplifieado emuma ra e na pele humana (Figura 29. IB e C), e formado 
por uma eamada epitelial estratifieada externa e fina, a epiderme, derivada do eetoderma, e por uma eamada mais interna e 
espessa, a derme ou pele verdadeira, de origem mesodermiea (o eetoderma e o mesoderma sao eamadas germinativas, 
deseritas na Figura 8.27). 

Embora a epiderme seja delgada e pare 9 a estruturalmente simples, ela origina a maioria dos anexos do tegumento, eomo 
pelos, penas, garras e easeos. A epiderme eonsiste em um epitelio eseamoso estratifieado (Capitulo 9 e Figura 9.9), sendo 
eomposta normalmente por varias eamadas de eelulas. As eelulas da eamada epidermiea basal frequentemente sofrem mitose 
para renovar as eamadas superiores. Como as eamadas externas de eelulas sao desloeadas para eima por novas gera 96 es de 
eelulas de eamadas inferiores, uma proteina fibrosa extremamente dura, ehamada queratina, aeumula-se no interior das 
eelulas - um proeesso denominado queratiniza9ao. Gradualmente, a queratina substitui todo o eitoplasma metabolieamente 
ativo e as eelulas morrem a medida que se tornam cornificadas. As eelulas eomifieadas, altamente resistentes a desgaste e a 
passagem da agua, eonstituem o estrato corneo mais extemo. Essa eamada epidermiea toma-se partieularmente mais espessa 
em areas expostas a atritos ou a uso eontinuos, eomo observado em ealos, nas solas dos pes de mamiferos e nas eseamas de 
repteis e aves. Einalmente, as eelulas do estrato eomeo morrem e sao troeadas, inertes e em forma de eseamas. Assim e a 
origem da easpa e tambem de grande parte da poeira easeira. 
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Figura 29.1 Sistemas tegumentares de animais, evidenciando as principais camadas. A. Estrutura da parede 

corporal de artropode (crustaceo), destacando a cuticula e a epiderme. B. Estrutura tegumentar de urn anfibio 

(ra). C. Estrutura do tegumento humano. 

A derme e uma camada de tecido conjuntivo dense (Capitulo 9) e contem vasos sanguineos, fibras colagenas, nerves, 
celulas pigmentares, celulas adipesas e celulas de tecide cenjuntive deneminadas fibreblastes. Esses elementes sustentam, 
amertecem e alimentam a epiderme, que e destituida de vases sanguinees. Adicienalmente, eutras celulas presentes nessa 
camada de tecide cenjuntive (macrofages, mastocites e linfocites, ver Capitule 35), prepercienam a primeira linha de defesa 
case a camada epidermica externa seja rempida. 


Os lagartos, as cobras, as tartarugas e os crocodilos foram os primeiros a explorar as possibilidades adaptativas da extraordinaria resistencia da protema gueratina. A 
escama epidermica dos repteis gue se desenvolve a partir da gueratina e uma estrutura muito mais delgada e flexivel gue a escama ossea dermica dos peixes, 
proporcionando ainda uma excelente protegao contra desgaste e dessecamento (Figura 29.2). As escamas podem ser estruturas sobrepostas, como encontrado nas 
cobras e em alguns lagartos, ou se desenvolver em placas, como em tartarugas e crocodilos. Nas aves, a gueratina tern novasfungoes. Todas as penas, bicos e garras, 
como tambem as escamas, sao estruturas epidermicas compostas de gueratina densa. Os mamiferos continuaram a explorar as vantagens da gueratina 



















transformada em pelos, cascos, garras e unhas. Como resultado do conteudo de queratina nos mamfferos, o pelo e de longe o material maisforte do corpo. Ele tern 
uma resistencia a tensao comparavel aquela de uma chapa de aluminio e e quase 2 vezestao forte, peso por peso, quanto o osso mais forte. 

A derme pode tambem conter estruturas osseas verdadeiras de origem dermica. As pesadas placas osseas eram comuns 
nos ostracodermes e placodermes da Era Paleozoica (Figura 23.17) e ainda persistem em alguns peixes atuais, eomo nos 
esturjoes (Figura 24.18B). As escamas dos peixes modernos sao estruturas osseas dermicas que evoluiramda armadura ossea 
dos peixes paleozoieos, mas sao muito menores e mais flexiveis. Elas sao laminas osseas delgadas cobertas eom uma 
seere^ao mueosa da epiderme (Figura 29.2). A maioria dos anfibios nao tern ossos dermicos na pele, exceto vestigios de 
escamas dermicas encontrados em algumas especies de cecilias tropicais. Nos repteis, os ossos dermicos fornecem a 
armadura dos crocodilos, dao aparencia da pele enfeitada eomo perolas de muitos lagartos, bem eomo contribuem para a 
forma^ao da carapa 9 a das tartarugas. Os ossos dermicos tambem dao origem aos chifres, bem eomo ao osso central dos 
comos. 

Algumas estruturas eomo as garras, os bicos, as unhas e os comos sao formadas a partir de uma combina^ao de 
componentes epidermicos (queratinizados) e dermicos. Aestrutura basica e a mesma, umosso central coberto por uma camada 
nutritiva vascularizada da derme e uma camada epitelial externa. Esta ultima apresenta um componente germinativo 
responsavel pelo crescimento continuo dos comos, cascos, garras e bicos. A camada epitelial externa e queratinizada. O 
crescimento excessivo dessas estmturas e impedido pelo uso continuo e por desgastes naturais (Figura 29.3). 

Coloragao animal 

As cores dos animais podem ser vivas e brilhantes, quando funcionam eomo importantes marcas de reconhecimento ou eomo 
colora 9 ao de advertencia, ou podem ser tenues ou cripticas, quando usadas para camuflagem A colora 9 ao tegumentaria e 
comumente produzida por pigmentos, mas, em muitos insetos e em alguns vertebrados, especialmente nas aves, certas cores 
sao produzidas pela estmtura fisica do tecido superficial, que reflete certos comprimentos de ondas de luz e elimina outros. As 
cores assim produzidas sao chamadas cores estruturais e sao responsaveis pelos mais belos matizes iridescentes e metalicos 
encontrados no reino animal. Muitas borboletas e besouros e alguns peixes compartilham com as aves a distin 9 ao de seremos 
animais mais resplandecentes da Terra. Certas cores estruturais de penas sao causadas por diminutos espa 90 s ou poros 
preenchidos com ar que refletem a luz branca (penas brancas) ou algumas por 96 es do espectro (p. ex., a colora 9 ao azul 
Tyndall produzida pela dispersao da luz [ver nota no Capitulo 27]). As cores iridescentes que mudam o matiz, com a mudan 9 a 
de angulo dos animais em rela 9 ao ao observador, sao produzidas quando a luz e refletida de varias camadas de uma pelicula 
delgada e transparente. Na interferencia de fase, ondas de luz refor 9 am, enfraquecem ou eliminam umas as outras para 
produzir algumas das cores mais puras e brilhantes que conhecemos. 




Pele de urn reptil 

FIgura 29.2 Tegumento de peixes osseos e lagartos. Os peixes osseos (Teleostei) tern escamas osseas 
dermicas, e os lagartos, escamas corneas epidermicas. Assim, as escamas dos peixes e lagartos nao sao 
estruturas homologas. As escamas dermicas dos peixes sao conservadas por toda a vida. Ja que urn novo anel 
de crescimento e adicionado a cada escama anualmente, os ictiologos usam as escamas para determinar a idade 


dos peixes. As escamas epidermicas dos repteis sao trocadas periodicamente. 
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Figura 29.3 Similaridade de estruturas dos derivados do tegumento. Todos os bicos, garras e cornos sao 


formados a partir de combinagoes semelhantes de componentes epidermicos (queratinizados) e dermicos. Urn 


osso central e revestido por uma camada nutritiva vascularizada da derme. Uma camada epitelial externa tern um 


componente germinativo basal que se prolifera para permitir que essas estruturas cresgam continuamente. O 







epitelio superficial enrijecido e queratinizado ou cornificado. Note que a espessura relativa de cada componente 
nao esta desenhada em escala. 

Os pigmentos (biocromos), umgrupo extremamente variado de grandes moleculas que refletemos raios de luz, sao muito 
mais comuns nos animals que as cores estruturais. Nos crustaceos e vertebrados ectotermicos, esses pigmentos estao contidos 
emcelulas grandes, com processes ramificados, denominadas de cromatoforos (Figuras 29. IB e 29. 4A). O pigmento pode se 
concentrar no centre da celula em um agregado muito pequeno para ser visivel, ou pode se espalhar pela celula e por seus 
processes, proporcionando maxima exposi^ao. Os cromatoforos dos moluscos cefalopodes sao totalmente diferentes (Figura 
29. 4B). Cada cromatoforo e uma pequena celula saculiforme preenchida com pigmentos granulares e circundada por celulas 
musculares que, quando contraidas, expandem toda a celula em uma camada pigmentada. Quando os musculos relaxam, o 
cromatoforo elastico reduz-se rapidamente a uma pequena esfera. Com essas celulas pigmentares, Mas e polvos podem alterar 
suas cores muito mais rapido que qualquer outre animal. 

Os pigmentos animais mais comuns sao as melaninas, um grupo de polimeros de cor preta ou marrom que sao 
responsaveis pelas diversas tonalidades terracota que a maioria dos animais possui; as melaninas estao contidas em celulas 
pigmentares denominadas melanoforos ou melanocitos. As cores amarela e vermelha sao Ifequentemente produzidas pelos 
pigmentos carotenoides, que comumente estao contidos dentro de celulas pigmentares especiais chamadas xantoforos. A 
maioria dos vertebrados e incapaz de sintetizar seus proprios pigmentos carotenoides, mas necessitam obte-los direta ou 
indiretamente das plantas. Duas classes totalmente diferentes de pigmentos chamados de homocronos e pteridinas comumente 
sao responsaveis pelos pigmentos amarelos de moluscos e artropodes. As cores verdes sao raras; quando elas ocorrem, 
Ifequentemente sao produzidas pelo pigmento amarelo, que se sobrepoe a cor estrutural azul. Os iridoforos, um terceiro tipo 
de cromatoforos, contem cristais de guanina ou alguma outra purina, em vez de pigmento. Os iridoforos produzem um efeito 
prateado ou metalico pela reflexao da luz. 

Pelos padroes dos vertebrados, os mamiferos sao um grupo de colora 9 ao sombria (Capitulo 28). A maioria dos 
mamiferos enxerga pouco em cores, uma deficiencia que esta, sem duvida, relacionada com a ausencia de cores brilhantes no 
grupo. As exce 96 es sao as pequenas por 96 es de pele brilhantemente coloridas dos babuinos e mandris. Significativamente, os 
primatas tern visao de cores e, assim, podem apreciar detalhes e ornamentos. As cores escuras dos mamiferos sao devidas a 
melanina, que e depositada nos pelos em crescimento por meio de melanoforos dermicos. 


A Cromatbforos de crustaceos 


B Cromatoforos de cefalbpodes 

Figura 29.4 Cromatoforos. A. O cromatoforo de um crustaceo, evidenciando o pigmento disperso (esquerda) e 
concentrado (direita). Os cromatoforos dos vertebrados sao semelhantes. B. O cromatoforo de um cefalopode e 
uma capsula elastica circundada por fibras musculares que, quando contraidas {esquerda), expandem a capsula 
para expor o pigmento. 

Efeitos nocivos da luz do Sol 

A conhecida vulnerabilidade da pele humana a queimadura do Sol lembra-nos dos efeitos potencialmente prejudiciais da 
radia 9 ao ultravioleta sobre o protoplasma. Muitos animais, como as planarias, se expostos ao Sol em aguas rasas sao feridos 






ou mortos pela radia 9 ao ultravioleta. A maioria dos animais terrestres e protegida de tal perigo pela a 9 ao protetora de uma 
cobertura corporal especial, como, por exemplo, a cutlcula dos artropodes, as escamas dos repteis e as penas e pelos, 
respectivamente, de aves e mamlferos. Todavia, os seres humanos sao “primatas nus”, faltando-lhes a prote 9 ao da pele 
observada na maioria dos demais mamlferos. Nos dependemos da espessura da epiderme (estrato eorneo) e da pigmenta 9 ao 
epidermiea para prote 9 ao. A maior parte da radia 9 ao ultravioleta e absorvida na epiderme, mas aproximadamente 10% 
penetram na derme. As eelulas danificadas, tanto na epiderme quanto na derme, liberam histamina e outras substancias 
vasodilatadoras que causamumaumento dos vasos sanguineos na derme e a caraeteristiea colora 9 ao avermelhada do banho de 
sol. As peles elaras bronzeiam-se por meio da forma 9 ao dos pigmentos melanina na epiderme mais profunda e pelo 
“escureeimento do pigmento” que e o escureeimento foto-oxidativo do pigmento oxigenado presente na epiderme. Infelizmente, 
0 bronzeamento nao ofereee uma prote 9 ao perfeita. A luz do Sol ainda envelhece prematuramente a pele, e o proprio 
bronzeamento torna a pele seca e eoriacea. Alem disso, a luz do Sol e responsavel por aproximadamente um milhao de novos 
easos de eaneer de pele anualmente so nos EUA, tornando o cancer de pele o mais comum em malignidade. Ha fortes 
evideneias de que as muta 96 es genetieas causadas pelas altas doses de luz solar reeebidas durante a fase pre-adulta sejam 
responsaveis pelos eaneeres de pele que apareeemanos depots. 

SISTEMAS ESQUELETICOS 

Os esqueletos sao sistemas de suporte que proporcionam rigidez ao eorpo, superfleie para inser 9 ao museular e prote 9 ao para 
os orgaos do corpo. O conheeido osso do esqueleto dos vertebrados e somente umdos varios tipos de teeidos de suporte e de 
eonexao que servem a varias fun 96 es de apoio e sustenta 9 ao, que estao descritos nesta se 9 ao. 

Esqueleto hidrostatico 

Nem todos os esqueletos sao rigidos; muitos grupos de invertebrados usam seus fluidos corporals como um esqueleto 
hidrostatieo interno. Os museulos da parede eorporal das minhoeas, por exemplo, nao apresentam um apoio firme para 
inser 9 ao, mas desenvolveram for 9 a muscular por contra 9 ao contra os fluidos celomaticos incompressiveis, contidos dentro de 
umespa 90 limitado. 

As eontra 96 es alternadas dos museulos circulares e longitudinals da parede corporal capacitam o verme a se contrair e 
distender-se, provocando movimentos ondulares posteriores que propulsionam o animal para Ifente (Figura 29.5). As 
minhoeas e outros anelideos sao auxiliados por septos que dividem o eorpo em compartimentos relativamente independentes 
(Figura 17.3) e por pequeninas eerdas que aneoram os segmentos enquanto a minhoea se loeomove (Figura 17.16). 
Obviamente, uma das vantagens de ter um corpo compartimentado e que, se o verme for perfurado ou, ainda, cortado em 
peda 90 s, eada parte pode ainda desenvolver pressao e se mover. Os vermes que nao apresentam eompartimentos internes, 
eomo, por exemplo, o verme cslvslAox Arenicola (Figura 17.6), tornam-se indefesos se o fluido celomatieo for perdido atraves 
de uma ferida. 

Ha muitos exemplos no reino animal de museulos que produzemnao apenas movimentos, mas tambemproporeionamuma 
forma uniea de suporte esqueletico. A tromba dos elefantes e um excelente exemplo de estrutura que nao apresenta nenhuma 
evidencia de suporte esqueletieo, sendo ainda capaz de dobrar, torcer, alongar e levantar objetos pesados (Figura 29.6). A 
tromba dos elefantes, a lingua dos mamlferos e repteis e os tentaeulos de moluscos eefaldpodes sao exemplos de hidrostatos 
musculares {muscular hydrostats). Semelhantes ao esqueleto hidrostatieo dos vermes, os hidrdstatos museulares funeionam 
porque sao formados por teeidos incompressiveis que permanecem com volume eonstante. A sua extraordinaria diversidade 
de movimentos depende do arranjo muscular empadroes complexos. 

Esqueleto rigido 

Os esqueletos rigidos diferemdos esqueletos hidrostaticos emumponto fundamental; os esqueletos rigidos sao formados por 
elementos rigidos, eomumente articulados, nos quais os museulos podem se inserir. Como os museulos podem apenas se 
eontrair e nao se alongar ativamente, os esqueletos rigidos proporeionam os pontos de apoio necessarios pelos conjuntos 
opostos de museulos, como os flexores e extensores, que permitern movimentos emmais de uma dire 9 ao. 

Ha dois tipos prineipais de esqueletos rigidos; exoesqueleto, tipieo de moluseos, artrdpodes e muitos outros 
invertebrados; e endoesqueleto, earaeteristieo dos equinodermos, vertebrados e alguns enidarios. O exoesqueleto 
invertebrado serve prineipalmente como prote 9 ao, mas tambempode ser de vital importaneia na locomo 9 ao. Um exoesqueleto 


pode adquirir a forma de uma concha, de uma espicula ou de uma placa calcaria, proteinacea ou quitinosa. Pode tambem ser 
rigido, como nos moluscos, ou articulado e movel, como nos artropodes. Diferentemente do endoesqueleto, que cresce com o 
animal, o exoesqueleto Ifequentemente e um revestimento limitado que deve ser troeado periodieamente para proporeionar 
uma substitui 9 ao ampliada (a eedise nos crustaceos esta deserita no Capibrlo 20). Alguns exoesqueletos de invertebrados, 
eomo as eonehas de caraeois e bivalves, ereseemcomo animal. 
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Figura 29.5 Movimento de uma minhoca. Quando os musculos circulares se contraem, os musculos longitudinals 
relaxam-se e aquela parte do corpo estende-se pela pressao interna do fluido, e o verme alonga-se. For 
contragao alternada dos musculos longitudinal e circular, uma onda de contragao desloca-se da regiao anterior 
para a posterior. As cerdas semelhantes a pelos sao estendidas para ancorar o animal e evitar o deslizamento. 



0 exoesqueleto dos artropodes talvez seja melhor arranjo para os pequenos animais do que o endoesqueleto dos vertebrados, pois um tubo cilindrico oco pode 
suportar muito mais peso sem desabar do que um cordao cilindrico solido de mesmo material e peso. Assim, os artropodes podem desfrutar de prote^o e suporte 
estrutural para seu exoesqueleto. Mas, para os grandes animais, o tubo cilindrico oco seria completamente inutil. Se ele tivesse uma espessura suficiente para 
suportar o peso corporal, seria muito pesado para carregar; mas, se mantidofino e leve, seria extremamente sensivel a torgoes ou a fragmenta^o em um impacto. 
Finalmente, voce poderia imaginar a triste situa^o de um animal do tamanho de um elefante quando ele sofresse muda? 

O endoesqueleto vertebrado e formado no interior do corpo e e composto por osso e cartilagem, que sao formas 
especializadas de tecido conjuntivo (ver Capitulo 9 e Figura 9.11C, D). Alemde conferir suporte e protegao, o osso tambeme 












































a maior reserva corporal de calcio e fosforo. Nos vertebrados amniotas, as hemacias, plaquetas e leucocitos sao formados na 
medula ossea situada no interior do osso. 

Notocorda e cartilagem 

A notocorda (ver Figura 23.1) e umbastao axial semirrlgido de suporte dos protocordados e de todas as larvas e embrioes de 
vertebrados. Ela e composta de celulas grandes e vacuoladas, sendo eireundada por bainhas de eolageno elastieas e fibrosas. 
A notoeorda e uma estrutura semirrlgida que preserva a forma eorporal durante a loeomo 9 ao. Exeeto nos vertebrados sem 
maxilas (lampreias e feitieeiras, ver Capltulo 24), a notocorda e eireundada ou substituida pela coluna vertebral durante o 
desenvolvimento embrionario. 

A cartilagem e o prineipal elemento esqueletico de alguns vertebrados. Os peixes sem maxilas (p. ex., lampreias) e os 
elasmobranquios (tubaroes, oa 96 es e raias, ver Capitulo 24) tern esqueletos eompletamente eartilaginosos. Outros vertebrados 
adultos tern esqueleto osseo com pequena quantidade de eartilagera A eartilagem e um tecido mole, flexivel que resiste a 
eompressao. A forma basica, a cartilagem hialina, tern uma apareneia elara e eristalina (ver Figura 9.11). E eomposta de 
eelulas de eartilagem (condrocitos) eireundadas por um firme eomplexo de gel proteieo entrela 9 ado por uma rede de fibras 
eolagenas. Os vasos sanguineos estao virtualmente ausentes - razao pela qual os ferimentos, durante praticas esportivas, 
eieatrizam eom dificuldade. Alem da forma 9 ao do esqueleto eartilaginoso de alguns vertebrados e daquele de todos os 
embrioes vertebrados, a cartilagem hialina eonstitui as superficies articulares de muitas artieula 96 es osseas da maioria dos 
vertebrados adultos e dos aneis de suporte traqueais, laringeos e bronquiais perteneentes ao sistema respiratorio (ver Capitulo 
31). Outros dois tipos de eartilagem, elastica e fibrosa, sao similares a cartilagem hialina, exeeto no easo em que, na 
eartilagem elastiea, o tipo de fibra e predominantemente elastieo, enquanto, no caso da cartilagem fibrosa, numerosos feixes 
de fibras eolagenas estao presentes, muitas vezes organizadas empadroes de zigue-zague ou irregulares. 

Um tipo de eartilagem semelhante a eartilagem hialina oeorre em alguns invertebrados, eomo, por exemplo, na radula de 
moluseos gastropodes (Capitulo 16) e no lofdforo de braquidpodes (Capitulo 15). A cartilagem dos moluscos cefaldpodes e 
de umtipo espeeial, eomlongos proeessos ramifieados que se pareeemcomas celulas osseas dos vertebrados. 

Osso 

O osso e um tecido vivo que difere de outros tecidos conjuntivos e de suporte por conter depdsitos expressivos de sais de 
calcio inorganico, organizados em uma matriz extracelular composta de fibras eolagenas em um gel formado por carboidratos 
e proteinas. Diferentemente da cartilagem, ele e altamente vascularizado, sendo capaz de crescer e de se recuperar de forma 
rapida. Essa organiza 9 ao estrutural 6 ssea e tal que o osso tern aproximadamente a mesma resistencia do ferro fundido, ainda 
que tenha somente 33% de seupeso. 

O osso nunca e formado em cavidades, mas e sempre depositado por substitui 9 ao em areas ocupadas por algum tipo de 
tecido conjuntivo. A maioria dos ossos desenvolve-se a partir da cartilagem e sao chamados de endocondrais (“dentro da 
cartilagem”) ou ossos de substitui 9 ao. A cartilagem embrionaria e corroida gradativamente, deixando-a inutilizada; entao, as 
celulas formadoras de ossos invadem essas areas e depositam sais de calcio ao redor das camadas remanescentes de 
cartilagem. Um segundo tipo de osso e o osso intramembranoso, que se desenvolve diretamente das camadas de celulas 
embrionarias. O osso dermico mencionado anteriormente e um tipo de osso intramembranoso. Nos vertebrados tetrapodes, o 
osso intramembranoso esta restrito prineipalmente aos ossos da face, cranio e clavicula; o restante do esqueleto e osso 
endocondral. Uma vez totalmente formados e qualquer que seja a origem embrionaria, os ossos endocondral e 
intramembranoso sao similares. 

Todavia, o osso eompletamente formado pode variar de densidade. O osso esponjoso consiste emuma rede aberta de 
tecido 6 sseo orientada para conferir resistencia maxima sob pressoes e tensoes normals que o osso recebe. Todo osso 
desenvolve-se primeiramente como osso esponjoso, mas alguns ossos, devido a novas deposi 96 es de sais de calcio, tornam-se 
compactos. O osso compacto e denso, parecendo s61ido a olho nu. Os ossos esponjosos e compactos sao encontrados nos 
ossos longos tipicos de tetrapodes (Figura 29.7). 

Estrutura microscopica do osso. O osso compacto e composta de matriz 6 ssea calcificada disposta em aneis concentricos. Os 
aneis contem cavidades (lacunas) preenehidas com celulas 6 sseas (osteocitos), que sao interligadas por inumeras e diminutas 
passagens (canabculos). Essas passagens permitem comunica 9 ao entre os ostedcitos, por meio de liga 96 es lacunares 
(Capitulo 3), e servem para distribuir nutrientes e fatores de crescimento atraves do osso. Essa completa organiza 9 ao de 


lacunas e canallculos e disposta em um cilindro alongado chamado de osteon (tambem chamado de sistema de Havers) 
(Figura 29.7). O osso consiste em feixes de osteons unidos entre si e interligados por vasos sangulneos e nervos, embora 
predomine a matriz aeelular. Como resultado da presen 9 a de vasos sangulneos e nervos, os ossos quebrados podem eieatrizar 
de forma rapida e as doen 9 as osseas podem ser tao dolorosas quanto as de qualquer outro teeido lesado. 


Semelhante ao musculo, o osso esta sujeito ao "uso e desuso". Quando exercitamos nossos musculos, nossos ossos respondem com a produgao de novo teeido osseo a 
fim de conferir resistenda adicional. Na verdade, as cristas e processes nos quais os musculos se inserem sao produzidos pelo osso em resposta a agao da for^a 
muscular. Ao contrario, quando os ossos nao estao sujeitos a tensoes, como em um voo espacial, o corpo reabsorve o mineral e os ossos tornam-se fracos. Os 
astronautas que passam muitos meses no espa^o necessitam exercitar-se muito mais que na Terra para prevenir tal reabsorgao e fraqueza ossea. 


O osso e um teeido dinamieo, sendo a remodeIa 9 ao e o ereseimento osseo proeessos de reestrutura 9 ao eomplexos, 
envolvendo tanto sua destrui 9 ao interna pelas celulas que reabsorvem ossos (osteoclastos) quanto sua deposi 9 ao externa 
pelas eelulas formadoras de ossos (osteoblastos). Os dois proeessos oeorrem simultaneamente; os novos osteons formam-se 
enquanto os velhos sao reabsorvidos. O interior da eavidade modular amplia-se por meio da reabsor 9 ao ossea, enquanto novo 
osso e formado externamente por meio da deposi 9 ao ossea. O ereseimento osseo responde a varios hormonios, em partieular 
ao hormonio da paratireoide da glandula paratireoide, que estimula a reabsor 9 ao ossea, e o hormonio calcitonina da glandula 
tireoide (ou da glandula ultimobranquial em vertebrados nao mamiferos), o qual inibe a reabsor 9 ao ossea. Esses dois 
hormonios, junto eom um derivado da vitamina D 3 , 1,25-di-hidroxivitamma D 3 , sao responsaveis pela manuten 9 ao do nivel 
eonstante de ealeio no sangue. O efeito dos hormonios no ereseimento e reabsor 9 ao ossea esta deserito mais detalhadamente 


no Capitulo 34. 
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Figura 29.7 Estrutura do osso compacto. A. Osso longo adulto com um corte na cavidade medular. B. Segao 


ampliada evidenciando os osteons, a unidade histologica basica do osso. C. Vista ampliada de um osteon, 
mostrando as lamelas concentricas e os osteocitos (celulas osseas) dispostos no interior das lacunas. D. Um 























osteocito dentro de uma lacuna. As celulas osseas recebem nutrientes e fatores de crescimento do sistema 
circulatorio atraves de minusculos canaliculos que entrelagam a matriz calcificada. As celulas osseas sao 
conhecidas como osteoblastos quando elas sao formadoras de ossos, mas, no osso adulto mostrado aqui, elas 
se tornam osteocitos inativos. O osso e revestido com urn tecido conjuntivo compacto chamado periosteo. 

Apos a menopausa, uma mulher perde de 5 a 6 % de sua massa ossea anualmente; a osteoporose frequentemente lidera as doen^as, seguida pelo aumento do risco 
de fraturas osseas. Uma dieta suplementar a base de cakio e vitamina D 3 tern sido defendida como preven^o para essas perdas e, junto com exercfcios, pode tornar 
mais lenta a desmineralizagao apos a menopausa. A terapia com hormonio sexual feminino estrogeno (ver Capftulo 7) e muitas vezes utilizada em mulheres em pos- 
menopausa, pois a produce ovariana de estrogeno decresce significantemente apos a menopausa. Mais frequentemente, contudo, baixas doses de estrogeno sao 
acompanhadas por baixas doses do hormonio feminino progesterona, sabendo-se que tal combinagao diminui 0 risco de canceres de mama e uterino, 
diferentemente dos efeitos colaterais produzidos pela terapia somente com estrogeno. Os bifosfonatos sao uma terapia alternativa para a terapia de reposi^o 
hormonal (HRT) em mulheres com historico de cancer de mama ou uterino na familia. Essa classe de medicamentos nao e hormonal e trabalha pelo decrescimo da 
atividade de rompimento osseo pelos osteoclastos. Finalmente, os moduladores seletivos estrogeno-receptores (SERM) constituem-se em outra forma de 
tratamento da osteoporose. Essas sao substancias de reposigao hormonal sintetica que imitam os efeitos do estrogeno sobre 0 osso, sem, contudo, aumentar 0 risco 
de cancer uterino ou de mama. Entre os animais, somente os seres humanos sofrem com a osteoporose, talvez uma consequencia da longa vida pos-reprodutiva da 
especie humana. A osteoporose e tradicionalmente considerada urn problema feminino, mas estima-se que 1 em cada 5 homens tenha chances de ter osteoporose 
(www.iofbonehealth.org). 

Plano do esqueleto dos vertebrados 

O esqueleto dos vertebrados e eomposto de duas partes prineipais: esqueleto axial, ineluindo 0 cranio, a coluna vertebral, 0 
estemo e as costelas, e esqueleto apendicular que compreende os membros (ou nadadeiras, ou asas) e as cinturas peitoral e 
pelvica (Figuras 29.8 e 29.9). Nao surpreendentemente, 0 esqueleto sofreu uma transformagao consideravel no curso da 
evolugao dos vertebrados. Apassagemda agua para a terra exigiumudangas consideraveis na forma corporal. Como aumento 
da cefalizagao, de uma nova concentragao encefalica, dos orgaos dos sentidos e dos sistemas de captagao de alimento na 
cabega, 0 cranio tornou-se a porgao mais complexa do esqueleto. Alguns peixes primitivos tiveram aproximadamente 180 
ossos cranianos (uma fonte de fiustragao para os paleontologos), mas, por meio da perda de alguns ossos e fusao de outros, os 
ossos cranianos tomaram-se muito reduzidos em numero durante a evolugao dos tetrapodes. Os anftbios e os lagartos tern de 
50 a 95 ossos cranianos, e os mamiferos, 35 ossos oumenos. Os seres humanos tern 29 ossos cranianos. 

A coluna vertebral e 0 principal eixo de rigidez do esqueleto p6s-craniano. Nos peixes, a coluna vertebral exerce a 
mesma fungao da notocorda, isto e, a coluna vertebral proporciona pontos para a insergao muscular e previne a desarticulagao 
corporal durante a contragao muscular. Com a evolugao dos anftbios e tetrapodes terrestres, 0 corpo do vertebrado nao foi 
mais sustentado pelo ambiente aquatico. A coluna vertebral tornou-se estruturalmente adaptada para suportar as novas 
pressoes locals transmitidas a coluna pelos dois pares de apendices. Nos tetrapodes amniotas (repteis, aves e mamiferos), as 
vertebras sao diferenciadas em cervical (pescogo), toracica (peito), lumbar (costas), sacral (pelvica) e caudal (cauda). Tanto 
em anftbios quanto nas aves e nos seres humanos, as vertebras caudais estao reduzidas em numero e tamanho, e as vertebras 
sacrais estao fundidas. O numero de vertebras varia entre os diferentes vertebrados. Os pitons parecem liderar a lista de 
animals com mais de 400 vertebras. Nos seres humanos (Figura 29.9), uma crianga tern 33 vertebras, enquanto nos adultos 
cinco vertebras sao fundidas para formar 0 sacro e quatro para formar 0 coccix. Alem do sacro e do coccix, os seres humanos 
tern sete vertebras cervicais, 12 toracicas e cinco lombares. O numero de vertebras cervicais (sete) e constante em quase 
todos os mamiferos, embora 0 pescogo seja curto nos golfirthos ou longo nas girafas. 

As duas primeiras vertebras cervicais, atlas e axis, estao presentes em todos os amniotas, mas sao modificadas nos 
mamiferos para cortferir suporte ao cranio e permitir movimentos pivotantes. O atlas cortfere suporte a esfera da cabega como 
0 mitologico Atlas suportou a Terra em sens ombros. O axis, a segunda vertebra, permite que a cabega gire de um lado para 0 
outro. 

As costelas sao estruturas esqueleticas longas ou curtas que se articulam medialmente com as vertebras e se estendem na 


parede corporal. Os peixes tern costelas unicas ou em par presas a cada vertebra (Figura 29.8); elas funcionam como 
elementos de suporte nos septos de tecido conjuntivo que separamos segmentos musculares e, assim, melhorama eficacia das 
contra^oes musculares. Muitos peixes tern as duas costelas, dorsal e ventral, e alguns tern numerosos ossos intramusculares 
semelhantes as costelas. Outros vertebrados temumnumero reduzido de costelas e alguns, como, por exemplo, a conhecida ra- 
leopardo, nenhuma costela. Nos mamlferos, o conjunto de costelas forma a caixa toracica, a qual sustenta a parede peitoral e 
impede o colapso dos pulmoes. Os mamlferos, assim como as pregui 9 as, tern 24 pares de costelas, enquanto os cavalos tern 18 
pares. Os outros primatas nao humanos tern 13 pares de costelas; os humanos tern 12 pares, embora aproximadamente 1 em 
cada 20 pessoas apresente o 13- par. 

Amaioria dos vertebrados, ineluindo os peixes, temapendices pares. Todos os peixes, exceto os Agnatha, tempequenas 
nadadeiras peitorais e pelvicas que sao sustentadas, respectivamente, pelas cinturas peitorais e pelvicas (Figura 29.8). 
Algumas enguias nao tern nadadeiras peitorais ou pelvicas e, nas moreias, estao ausentes. Os tetrapodes (exceto as cecilias, 
algumas salamandras, cobras e lagartos apodes) temdois pares de membros pentadactilos (cinco dedos), tambem sustentados 
pelas cinturas. O membro pentadactilo e semelhante em todos os tetrapodes, vivos e extintos; mesmo quando altamente 
modificados para os diferentes modos de vida, pode-se reconhecer facilmente a homologia nesses elementos (a evolu^ao do 
membro pentadactilo esta ilustrada na Figura 25.3). 
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Figura 29.8 Esqueleto de uma perca. 

As modifica^oes do membro pentadactilo basico para a vida em diferentes ambientes envolvem com mais Ifequencia a 
perda ou fusao ossea do que a adi^ao de um novo osso. As extremidades dos apendices sao mais provaveis de serem 
modificadas, como as estruturas osseas dos pes e das maos. Os cavalos e sens parentes evoluiram uma estrutura do pe para 
corrida pelo alongamento do terceiro dedo. Na realidade, um cavalo posiciona-se na sua terceira unha (casco), muito 
semelhante a uma bailarina que se posiciona na ponta dos dedos. A asa de uma ave e um bom exemplo de modifica^ao distal. 
O embriao de uma ave tern 13 ossos distintos do pulso e da mao (carpais e metacarpais), mas a maioria deles, bem como os 
ossos dos dedos (falanges), regride durante o desenvolvimento, permanecendo quatro ossos emtres dedos emuma ave adulta 
(ver Figura 27.7). Todavia, os ossos proximais (umero, radio e ulna) sao apenas levemente modificados na asa de uma ave. 
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Figura 29.9 Esqueleto humano. A. Vista ventral. B. Vista dorsal. Em comparagao com outros mamiferos, o 
esqueleto humano e urn conjunto de partes primitives e derivadas. A posture ereta, conferida pelas mudangas 
especializadas nas pernas e pelvis, capacitou o arranjo primitive de bragos e maos (adaptagao arboricola do 
ancestral humano) para serem usados na manipulagao de ferramentas. O desenvolvimento do cranio e do cerebro 
surgiu como consequencia da selegao natural que pos na destreza e habilidade a capacidade para explorer o 
ambiente. 

Em quase todos os tetrapodes, a cintura pelvica e fortemente presa ao esqueleto axial, ja que as maiores forgas 









































































locomotoras transmitidas ao corpo originam-se nos membros posteriores. Entretanto, a cintura peitoral esta mais frouxamente 
presa no esqueleto axial, conferindo aos membros anteriores grande liberdade para movimentos manipuladores. 

Efeito do tamanho corporal sobre a pressdo dos ossos 

Como Galileu observou em 1638, a eapacidade dos membros dos animals para sustentar uma earga diminui como aumento do 
tamanho do animal (ensaio da abertura do eapitulo). Imagine dois animals, um eom o dobro do tamanho do outro, mas 
proporeionalmente identieos. O animal maior tern o dobro do eomprimento, da largura e da altura do animal menor. O volume 
(e 0 peso) do animal maior sera 8 vezes o volume do animal menor (2 x 2 x 2 = 8 ). Todavia, a resisteneia das pernas do 
animal maior sera de apenas 4 vezes a resisteneia do animal menor, porque a for 9 a do osso, do tendao e do museulo e 
proporeional a area emse^ao transversal. Entao, eomo notou Galileu, o peso de 8 vezes teria que ser earregado por uma for 9 a 
de apenas 4 vezes. Em virtude de a for 9 a maxima do osso de um mamifero ser um tanto uniforme por unidade de area em se 9 ao 
transversal, eomo os animais podem se tomar maiores sem que pressoes insuportaveis atuem nos ossos longos dos membros? 
Uma solu 9 ao 6 bvia foi produzir ossos mais sdlidos e mais fortes. Todavia, emtodas as suas series de tamanho, a forma 6 ssea 
nao muda muito nos mamiferos de diferentes tamanhos. Emvez disso, os mamiferos adotaramuma postura dos membros para 
que as pressoes sej am transfer! das para alinhar-se ao eixo horizontal dos ossos, emvez de transversalmente. Os pequenos 
mamiferos, do tamanho de um esquilo, eorrem em uma postura de membros agaehados, ao passo que um mamifero grande 
eomo um eavalo adotou uma postura ereta (Figura 29.10). Os ossos e museulos sao eapazes de earregar muito mais peso 
quando alinhados mais intimamente eom a for 9 a de rea 9 ao do solo, eomo nas patas do eavalo. Dessa forma, o auge do estresse 
6 sseo durante uma atividade desgastante nao e maior no galope do eavalo que na eorrida de um esquilo ou de um eaehorro. 

Para animais maiores que eavalos, a mudan 9 a de postura do membro nao eorrfere nova vantagem meeaniea em virtude de 
os membros estarem totalmente eretos. Em vez disso, os ossos longos de um elefante que pesa 2,5 toneladas, e os do enorme 
dinossauro Apatosaurus que pesava aproximadamente 34 toneladas, sao (eram) extremamente espessos e robustos (Figura 
29.10), proporeionando o fator de seguran 9 a que esses enormes animais exigem (exigiam). Contudo, a veloeidade maxima da 
eorrida dos maiores animais terrestres diminui eom o aumento do tamanho; uma analise de um dos dinossauros mais 
formidaveis. Tyrannosaurus, eoneluiu que ele nao poderia eorrer (Hutehinson e Gareia, 2002). 

MOVIMENTO ANIMAL 

O movimento e uma earaoteristiea importante dos animais. O movimento animal oeorre de diversas formas nos teeidos 
animais, aloan 9 ando desde identifieaveis fluxos do eitoplasma ate os movimentos eonsideraveis dos poderosos museulos 
estriados. A maior parte do movimento depende de um unieo meeanismo fundamental; proteinas contrateis, que permitem 
eontra 9 ao e relaxamento. Essa maquina eontratil tambem e eomposta de fibrilas ultrafinas organizadas para eontrair quando 
movidas por ATP. O sistema proteieo eontratil mais importante e o sistema actina-miosina, eomposto de duas proteinas: 
actina e miosina. Esse e um sistema biomeeanieo quase universal, eneontrado desde protozoarios ate vertebrados; esse 
sistema desempenha diversos e diferentes papeis funeionais. Entretanto, eilios e flagelos sao eompostos de diferentes 
proteinas e, assim, sao exoe 96 es a regra. Nesta se 9 ao iremos examinar os tres prineipais tipos de movimento animal; o 
ameboide, o eiliar e flagelar e o museular. 
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Figura 29.10 Comparagao de posturas em pequenos e grandes mamiferos, mostrando o efeito de escala. For 
causa de sua postura mais ereta, os estresses osseos no cavalo sao semelhantes aqueles no esquilo. Nos 
mamiferos maiores que os cavalos (acima de aproximadamente 300 kg), estresses muito maiores requerem que 
os ossos se tornem extremamente robustos e que o animal perca agilidade. 

Movimento ameboide 

O movimento ameboide e uma forma de movimento caracteristico especialmente de amebas e outras formas unicelulares; ele 
tambem e encontrado em muitas celulas errantes de metazoarios, como macrofagos, leucocitos, mesenquima embrionario e 
muitas outras celulas moveis que se deslocam atraves dos espagos teciduais. 

Pesquisas com diversas celulas ameboides, incluindo os fagocitos que combatem patogenos presentes no sangue, tern 
produzido um modelo consensual para explicar a projegao e retragao de pseudopodes (falsos pes) e o deslocamento 
ameboide. Os estudos opticos de uma ameba em movimento sugerem que a camada externa do ectoplasma gelatinoso 
agranular circunda o endoplasma central mais liquido (ver Figura 11.9). Os movimentos dependem da actina, proteinas 
ligadas a actina (ABP), bem como de outras proteinas reguladoras. De acordo com tal hipotese (Stossel, 1994), quando os 
pseudopodes se estendem, as pressoes hidrostaticas forgam as subunidades de actina do endoplasma fluido no pseudopode, 
onde elas se dissociam das ABP que inibem a polimerizagao da actina; assim, fleam aptas para se reunirem em uma rede de 
polimeros de fllamentos de actina para formar um ectoplasma gelatinoso. Na extremidade do gel, onde a rede se dissocia, os 
fllamentos de actina interagem, na presenga de ions calcio, com a miosina para criar uma forga contratil que puxa a celula para 
Ifente, por tras do pseudopode projetado. A locomogao e auxiliada por proteinas de adesao de membrana que se prendem 
temporariamente ao substrate para proporcionar tragao, capacitando a celula a se arrastar flrmemente para Ifente (ver Figura 
11 . 11 ). 

Movimento ciliar e flagelar 

Os cilios sao estruturas minusculas, moveis e semelhantes a pelos que se estendem da superflcie das celulas de muitos 
animals. Eles sao uma caracteristica particularmente distinta dos eucariotas unicelulares ciliados, mas sao encontrados em 
todos os grandes grupos animals, exceto em nematodeos, nos quais os cilios moveis estao ausentes, e artropodes, nos quais 
eles sao raros. Os cilios realizam diversas fungoes no movimento de pequenos organismos, como ciliados unicelulares e 
ctenoforos (Figura 29.12B), atraves de seu ambiente aquatico ou na propulsao de fluidos e materials sobre as superficies 
epiteliais de animals maiores. 

Uma pesquisa recente sugere que a presenga de cilios nas celulas do corpo humano e mais uma regra que uma excegao. Os cilios estao envolvidos na comunica^o 

celular, particularmente durante o desenvolvimento, e, aparentemente, desempenham um papel no posicionamento dos orgaos no embriao em desenvolvimento. 
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Figura 29.11 A. Corte longitudinal e transversal de urn cilio evidenciando os microtubulos e proteinas associadas 
aos microtubulos (MAP) do arranjo 9 + 2 tipicos de cilios e flagelos. O par central de microtubulos estende-se 
ate proximo do nivel da superficie celular. Os microtubulos perifericos continuam para dentro por uma curta 
distancia para compor dois de cada tres triades no corpo basal (cinetossomo). B. Microscopia eletronica do corte 
transversal de varies cilios (aumento de 133.000x). 

Os cilios sao de uma uniformidade extraordinaria em seu diametro (0,2 a 0,5 [am), onde quer que sejam encontrados. A 
microscopia eletronica tern revelado que cada cilio contem em sua base um corpo basal (cinetossomo), estruturalmente 
similar a um centriolo (ver Figura 3.14). Cada corpo basal origina um circulo periferico de nove microtubulos duplos 
dispostos ao redor de dois microtubulos centrals (Figura 29.11) formando o suporte estrutural e o maquinario para 
movimenta 9 ao em cada cilio. Cada microtubulo e composto de varias subunidades proteicas espirais denominadas tubulina 
(ver Figura 3.13B). Os microtubulos duplos perifericos sao conectados uns aos outros e ao par central de microtubulos, por 
umcomplexo sistema de proteinas associadas aos microtubulos (MAP). Estendendo-se tambem de cada microtubulo duplo, 
ha um par de bravos compostos de MAP, a dineina. Os bravos de dineina, que agem como pontes transversas entre os 
microtubulos duplos, fimcionam para produzir uma for^a de deslizamento entre os microtubulos. Durante o movimento ciliar, 
os microtubulos comportam-se como “filamentos deslizantes” que se movem de forma semelhante ao deslizamento de 
filamentos do musculo esqueletico estriado dos vertebrados, descritos na discussao sobre a hipotese do deslizamento dos 
filamentos adiante. Durante a fiexao ciliar, os bra 90 S da dineina unem-se aos microtubulos adjacentes e, entao, giram e 
dissociam-se em ciclos repetidos, provocando o deslizamento dos microtubulos entre os lados concavos e convexos. Esse 
processo aumenta a curvatura dos cilios. Durante o movimento de recupera 9 ao, os microtubulos do lado oposto deslizampara 
fora ate atingir a condi 9 ao anterior, trazendo os cilios a sua posi 9 ao inicial. 

O flagelo e uma estrutura em forma de chicote mais longa que um cilio que emgeral se apresenta separada ou empequeno 
numero na extremidade de uma celula. Os flagelos sao encontrados nos eucariotas unicelulares, nos espermatozoides e nas 
esponjas. Os flagelos tern a mesma estrutura interna basica dos cilios, embora existam varias exce 96 es a organiza 9 ao 9 + 2; 
por exemplo, as caudas de espermatozoides de planarias temumunico microtubulo central, e as caudas de espermatozoides de 
efemerides nao tern um microtubulo central. A principal diferen 9 a entre um cilio e um flagelo esta no padrao de batimento, e 
nao em sua estrutura. Um flagelo bate simetricamente com ondula 96 es em serpentina para que a agua seja propulsionada 
paralelamente ao eixo longo do flagelo. Ao contrario, um cilio bate assimetricamente com um golpe rapido e forte em uma 
dire 9 ao, seguida por uma lenta recupera 9 ao durante a qual o cilio se curva para retornar a sua posi 9 ao de origem (Figura 
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29.12A). Aagua e propelida paralelamente a superficie ciliada (Figura 29.12A e B). 

Movimento muscular 

O tecido contratil e altamente desenvolvido emcelulas musculares denominadas fibras. Embora as proprias fibras musculares 
possam trabalhar somente por contra^ao e nao possam alongar-se ativamente, elas podem ser arranjadas em diferentes 
configura^oes e combina 96 es que possibilitam qualquer movimento. 

Tipos de musculos dos vertebrados 

O musculo vertebrado geralmente e classificado com base na aparencia das celulas musculares (fibras) quando observadas em 
microscopio optico. Tanto o musculo esqueletico quanto o cardiaco contemfaixas transversals (estrias), combandas claras e 
escuras alternadas (Figura 29.13); embora diferente do musculo esqueletico, o musculo cardiaco tern celulas uninucleadas e 
ramificadas. Um terceiro tipo de musculo vertebrado e o musculo liso (ou visceral), no qual faltam as caracteristicas bandas 
alternadas do tipo estriado. 

O musculo esqueletico e tipicamente organizado em feixes solidos e compactos ou em bandas (Figura 29.13 A). Ele e 
chamado de musculo esqueletico porque se prende aos elementos esqueleticos e e responsavel pelos movimentos do tronco, 
apendices, orgaos respiratorios, olhos, partes da boca e outras estruturas. As fibras musculares esqueleticas sao celulas 
extremamente longas, cilindricas e multinucleadas que podem alcan 9 ar de uma extremidade a outra do musculo. Elas sao 
organizadas em feixes chamados fasciculus (E. fasciculus, pequeno feixe), que sao envoltos por um tecido conjuntivo 
resistente (Figura 29.14). Os fasciculos sao, por sua vez, agrupados em um musculo discreto circundado por uma espessa 
camada de tecido conjuntivo. A maioria dos musculos esqueleticos afila-se em suas extremidades, onde eles se conectam aos 
ossos por meio de tendoes. Outros musculos, como os musculos abdominals ventrais, sao laminas achatadas. 

Na maioria dos peixes, anfibios e alguns lagartos e cobras, ha uma organiza 9 ao segmentada dos musculos alternados com 
as vertebras. Os musculos esqueleticos de outros vertebrados, por divisao, fusao ou deriva 9 ao, tem-se desenvolvido em 
musculos especializados mais adaptados para a manipula 9 ao dos apendices articulados que evoluiram para a locomo 9 ao 
terrestre. O musculo esqueletico apresenta uma poderosa e rapida contra 9 ao, mas entra em fadiga muito mais facilmente que o 
musculo liso. Algumas vezes, o musculo esqueletico tambem e chamado de musculo voluntario por ser estimulado por 
neuronios motores (ver Capitulo 33) sob controle consciente. 
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Figura 29.12 A. Batimento flagelar em ondulagoes, propelindo a agua paralelamente ao proprio eixo principal. O 
cilio propele a agua em diregao paralela a superficie celular. B. Movimento de cilios nas placas ciliadas de um 
ctenoforo. Note como as ondas de batimento nas placas ciliadas passam sob uma fileira de cilios em diregao 
oposta ao movimento ritmico dos cilios individuais. O movimento de uma placa ciliada levanta uma placa abaixo 
dela e, entao, ativa a proxima placa ciliada inferior, e assim sucessivamente. 






Os musculos podem apenas se contrair ou encurtar-se e requerem forgas externas para restaurar seu comprimento original a cada contragao. Eles fornecem 

































movimento somente em uma dire^o e sao, por esse motive, muitas vezes agrupados em conjuntos de musculos antagonicos. Esses musculos sao funcionalmente 
opostos e contrap6em-se a agao de outro musculo. Por exempio, a a^o do biceps braquial no lado superior do brago e oposta a agao do triceps braquial situado no 
lado inferior do brago. Por meio de contragoes contrarias, esses musculos equilibram movimentos lentos e rapidos em diregoes opostas. 


O musculo cardiaco, um musculo aparentemente incansavel do cora^ao dos vertebrados, tern algumas caracterlsticas do 
musculo esqueletico (Figura 29.13B). Ele tern a 9 ao rapida e e estriado da mesma forma que o musculo esqueletico, e tern 
mecanismo de contra^ao similar, mas a contra^ao esta sob o controle do sistema nervoso autonomo involuntario e hormonal 
(semelhante ao musculo liso). Os mecanismos extemos de controle servem apenas para modular o ritmo de eontra^ao 
intrinseco; o batimento cardiaco inicia-se dentro do proprio musculo cardiaco, e o cora 9 ao ainda continua a bater mesmo apos 
todos os nervos autonomos serem seccionados (excita 9 ao cardiaca e descrita no Capitulo 31). O musculo cardiaco e composto 
por libras uninucleadas que estao intimamente opostas, mas sao distintas; as libras celulares uninueleadas unem-se entre si em 
jun 96 es intercelulares complexas (ver Capitulo 3) com estria 96 es transversals denominadas discos intercalares. 
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Figura 29.13 Micrografias de tipos de musculos vertebrados. A. Musculo esqueletico (humano) evidenciando 
varias fibras estriadas (celulas) dispostas lado a lado. Note o nucleo periferico (aumento de 250x). B. O musculo 
cardiaco (macaco) e estriado, similar ao esqueletico, embora as estrias sejam menos evidentes gragas a menor 
quantidade de fibrilas contrateis por fibra. Note as barras verticais, chamadas de discos intercalares que unem as 
fibras separadas em suas terminagoes, e os nucleos centralizados no interior das fibras (aumento de 250^). C. 
Musculo liso (humano) evidenciando a ausencia de estrias. Note os nucleos alongados nas fibras longas (aumento 
de250x). 
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Figura 29.14 Organizagao do musculo esqueletico desde o geral ate o nivel molecular. Urn musculo esqueletico 


(topo) e composto de milhares de fibres musculares multinucleadas {centro), e cada uma contem milhares de 
miofibrilas {abaixo). Cada miofibrila contem numerosos filamentos de miosina e actina que interagem de urn lado a 
outro durante a contragao, para encurtar o musculo. O reticulo sarcoplasmatico e uma rede de tubulos reticulares 
endoplasmaticos modificados que circundam as miofibrilas e serve como reservatorio de calcio que e liberado 
durante cada despolarizagao de membrane, iniciando o deslizamento dos filamentos de actina e miosina durante a 
contragao muscular. 

No musculo Uso faltamas tipicas estriagoes do musculo esqueletico (Figura 29.13C). As celulas sao muito menores, em 
forma de fitas afiladas, e eonstituidas por feixes longos e estreitos, eada uma eontendo umunico nucleo eentral. Essas celulas 
entrelagam-se de tal forma que a porgao afilada de uma situa-se proximo a regiao eentral nuelear da seguinte. As celulas do 
museulo liso sao organizadas em laminas de museulos que cireundam as eavidades e as estruturas tubulares do eorpo, eomo as 
paredes do canal alimentar, dos vasos sanguineos, das passagens respiratorias e dos ductos urinario e genital. O musculo liso 
e tipicamente de agao lenta e pode manter contragoes prolongadas com baixo gasto energetico. Ele esta sob o controle do 
sistema nervoso autonomo (Capitulo 33) e por hormonios, como o do musculo cardiaco, alem de ser controlado por 
mecanismos regulatorios loealizados; assim, diferentemente dos museulos esqueleticos, suas eontragoes sao involuntarias e 
ineonseientes. O musculo liso age por contragao e relaxamento sustentados. Por exemplo, os museulos lisos empurram 
material em um tubo, eomo no intestino, por meio de eontragoes ativas, ou mudam o diametro de um tubo para regular um 
fluido ouumfluxo de ar, como emumvaso sanguineo ou em passagens aereas. 

Tipos de museulos dos invertebrados 

Museulos lisos e estriados tambem sao caracteristicos dos animais invertebrados, assim como outro tipo, denominado 
musculo estriado obliquo. Existem muitas variagoes desses tres tipos, e ha ainda exemplos nos quais sao combinadas as 
caracteristicas estruturais e funcionais dos museulos vertebrados lisos e estriados. O musculo estriado surge em grupos tao 
diversos de invertebrados como cnidarios e artropodes. As fibras musculares mais espessas conhecidas, de aproximadamente 
3 mm de diametro e 6 cm de comprimento, sao aquelas das cracas gigantes e dos caranguejos-rei do Alasca que vivem ao 
longo da costa do Oceano Pacifico da America do Norte. Essas celulas musculares grandes representam bons exemplos para 
estudos fisiologicos e sao compreensivelmente populares entre fisiologistas dos museulos. 

Nos ilustramos o intervalo de tipos de museulos de invertebrados com dois extremos funcionais: os museulos adutores 
especializados dos moluscos e os museulos de voo rapido dos insetos. 

Os museulos dos moluscos bivalves contem dois tipos de fibras. Um tipo e o musculo estriado que pode contrair-se 
rapidamente, capacitando o molusco bivalve a fechar rapidamente suas valvas quando perturbado. As vieiras usam essas 
fibras de musculo “rapido” para nadar (ver Figura 16.25B). O segundo tipo muscular e o musculo liso, capaz de contragoes 
lentas e tempos de contragao mais longos. Utilizando essas fibras, um bivalve pode manter suas valvas fechadas firmemente 
durante horas ou mesmo dias (ver Figura 16.26). Esses museulos adutores usam pouca energia metabolica e recebem. 










extraordinariamente, poucos impulsos nervosos para manter seu estado ativo. O estado contraido tern sido associado ao 
“mecanismo de captura” envolvendo alguns tipos de uniao cruzada (ver adiante) entre as proteinas contrateis dentro da fibra 
muscular comumpequeno gasto energetico. Mecanismos similares tern sido descobertos cm alguns tipos de musculos lisos de 
vertebrados. 

Os musculos do voo dos insetos sao virtualmente a antltese funcional das contra 96 es lentas, com maior dura 9 ao, 
observadas nos musculos adutores dos bivalves. As asas de algumas moscas pequenas funcionam em frequencias acima de 
1.000 batidas por segundo. O musculo fibrilar, que se contra! nessas frequencias - maior ainda que o mais ativo dos musculos 
de vertebrados - apresenta caracterlsticas unicas. Ele tern capacidade de extensao muito limitada; isto e, o sistema de 
alavanca da asa e arranjado de tal forma que os musculos se encurtam somente umpouco durante cada batimento das asas para 
baixo. Alem disso, os musculos e as asas funcionam como um sistema de oscila 9 ao rapida em um torax elastico (ver Figura 
21.11). Como os musculos ricocheteiam elasticamente e sao ativados por estiramento durante o voo, eles recebem impulsos 
nervosos periodicamente, e nao a cada contra 9 ao; um impulso de refor 90 a cada 20 ou 30 contra 96 es e suficiente para manter 
0 sistema ativo. Os musculos do voo dos insetos estao descritos com mais detalhes no Capltulo 21. 

Estrutura do musculo estriado 

Como mencionado anteriormente, o musculo estriado e assim denominado por causa das estrias, claramente vislveis sob luz 
microscopica que passa atraves da espessura das celulas musculares. Cada celula ou fibra e multinucleada e em forma de 
tubo, contendo numerosas miofibrilas, empacotadas e envoltas pela membrana celular, o sarcolema (Figura 29.14). As 
miofibrilas contem dois tipos de miofilamentos, compostos pelas proteinas rmosina e actina. Essas sao as proteinas 
contrateis do musculo. A actina estende-se em filamentos paralelos a partir de um denso complexo proteico denominado estria 
Z. Aunidade funcional da miofibrila, o sarcomero, estende-se entre as linhas Z sucessivas. A Figura 29.14 esquematiza essas 
rela 96 es anatomicas. 

Cada filamento de miosina e composto de muitas moleculas de miosina agrupadas emumfeixe alongado (Figura 29.15). 
Cada molecula de miosina e composta de duas cadeias de polipeptidios, cada uma formando uma cabe 9 a globular (Figura 
29.15 A), e alinhadas emdois feixes para formar um filamento de miosina. Os dois feixes de miosina sao mantidos de ponta a 
ponta no centro de cada sarcomero de tal forma que as cabe 9 as duplas de cada molecula de miosina apontem na dire 9 ao das 
linhas Z, as quais os filamentos de actina se anexam (Figura 29.15B). As cabe 9 as da miosina agem como locals de liga 9 ao 
com 0 ATP de alta energia, e, durante a contra 9 ao muscular formam pontes moleculares cruzadas que interagem com os 
filamentos de actina. 

Os filamentos de actina comp 6 em-se de um suporte principal com uma fita dupla de actina enrolada em dupla-helice. 
Ademais, duas proteinas de liga 9 ao com a actina, a tropomiosina e a troponina, participam do complexo filamentar da actina. 
Elas sao importantes na regula 9 ao das intera 96 es da actina com miosina durante a contra 9 ao muscular. Dois filamentos 
delgados de tropomiosina localizam-se proximo dos sulcos entre os filamentos de actina. Cada filamento de tropomiosina 
comp 6 e-se de uma dupla-helice como mostrado na Figura 29.15C. A troponina e um complexo de tres proteinas globulosas 
localizadas em intervalos ao longo dos filamentos de actina. A troponina e um interruptor dependente de calcio que controla o 
processo de contra 9 ao. 

Cabeca Complexo Tropomiosina Nebulina Moibculas 



Titina Filamento de miosina Filamento de actina Linha Z 

























Figura 29.15 Estrutura molecular dos filamentos de miosina e actina do musculo esqueletico. A. A molecula de 
miosina e composta de dois polipeptidios enrolados e dilatados nas extremidades, formando uma cabega 
globular. B. O filamento de miosina e composto de urn feixe de molecules de miosina com as cabegas globulares 
projetadas externamente em diregao aos filamentos de actina em ambos os lados. A proteina titina percorre cada 
filamento de miosina e se fixa na linha M no centro do sarcomero e na linha Z. C. O filamento de actina consiste 
em uma dupla faixa de actina circundada por dois feixes de tropomiosina. A proteina nebulina forma urn nucleo 
cilindrico em torno do qual os filamentos de actina se alinham. A troponina, urn complexo de proteina globular, 
ocorre aos pares a cada sete unidades de actina. A troponina e uma chave dependente do calcio que controla a 
interagao da actina com a miosina. 

0 tecido muscular humano desenvolve-se antes do nascimento, e o complemento dasfibras musculares esqueleticas em urn recem-nascido e similar ao do adulto. 
Embora urn homem adulto levantador de pesos e urn garoto tenham urn numero semelhante de fibras musculares, o levantador de pesos pode ser varias vezes 
mais forte do que o garoto por causa dos exercicios repetidos de curta dura^o e alta intensidade que induzem a sintese de filamentos adicionais de actina e miosina. 
Cada fibra ficou hipertrofiada, maior e mais forte. Esse tipo de exercicio favorece a hipertrofia de fibras glicoliticas rapidas (ver adiante) que dependem da glicolise 
como fonte de energia, e que se fatigam rapidamente. 0 exercicio de resistencia, tal como a corrida de longa distancia, produz uma resposta muito diferente. Tipos 
de fibras musculares de oxidagao rapida e fibras intermediarias sao estimuladas (ver adiante) e desenvolvem mais mitocondrias e mioglobinas, e, por isso, tornam-se 
adaptadas para uma alta taxa de fosforilagao oxidativa. Essas mudan^as, junto com o desenvolvimento de mais capilares sanguineos irrigando as fibras, levam a urn 
aumento da capacidade de atividades de longa dura^o, em vez da forga de contragao. 

Os complexos dos filamentos de aetina estendem-se para a borda externa de ambos os lados da linha Z e sobrep6em-se 
aos feixes de miosina em diregao ao centro de cada sarcomero (Figuras 29.15B e 29.16). A nebulina e a titina sao proteinas 
estruturais no musculo estriado dos vertebrados que interagem com a actina (nebulina) e a miosina (titina) (Figura 29.15B e 
C). A nebulina regula o comprimento dos filamentos de actina, enquanto a titina, uma proteina elastica, fomece suporte para a 
miosina e a ancora no meio do sarcomero na linha M. 

Hipotese de deslizamento do filamento da contragdo muscular 

Na decada de 1950, os fisiologistas ingleses A. F. Huxley e H. E. Huxley propuseram, independentemente, a hipotese de 
deslizamento do filamento para explicar a contragao do musculo estriado. De acordo com essa hipdtese, os filamentos de 
actina e miosina unem-se por pontes musculares transversas que atuam como alavancas para aproximar os filamentos uns dos 
outros. Durante a contragao, as cabegas dos filamentos de miosina formam as pontes transversas, que se movem rapidamente 
para Ifente e para tras, prendendo-se e libertando-se alternativamente de locais receptores nos filamentos de actina e puxando 
os filamentos contra os de miosina como uma cremalheira. A medida que a contragao continua, as linhas Z sao aproximadas 
(Figura 29.16). Assim, o sarcomero encurta-se. Como todas as unidades dos sarcomeros encurtam-se juntas, o musculo 
contrai-se. O relaxamento e umprocesso passivo. Quando as pontes cruzadas entre os filamentos de actina e miosina separam- 
se, os sarcomeros ficam livres para se distenderem Isso requer alguma forga, que e comumente fornecida pelo recolhimento 
das fibras elasticas dentro das camadas de tecido conjuntivo do musculo (ver Capitulo 9) e tambempor musculos antagonistas 
oupela forga da gravidade. 

Controle da contragao 

Os musculos contraem-se em resposta a estimulagao nervosa. Se o nervo que supre um musculo for rompido, o musculo 
atrofia-se ou definha. As fibras musculares esqueleticas sao inervadas por neuronios motores, cujos corpos celulares estao 
localizados no sistema nervoso central (encefalo e medula espinal) (ver Capitulo 33). Cada corpo celular da origemao axonio 
motor que deixa o sistema nervoso central para seguir por um tronco nervoso periferico ate um musculo, onde ele se ramifica 
repetidamente em muitos ramos terminals. Cada ramo terminal inerva uma unica fibra muscular. Dependendo do tipo de 
musculo, um unico axonio motor pode inervar tres ou quatro fibras musculares (onde e requerido um controle motor muito 
preciso, como os musculos que controlam os movimentos dos olhos) ou ate 2.000 fibras musculares (onde nao se requer um 
controle muito preciso, como os grandes musculos da perna). O neuronio motor e todas as fibras musculares por ele inervadas 
sao chamados de unidade motora. A unidade motora e a unidade funcional do musculo esqueletico. Quando um neuronio 


motor ativa-se, o potencial de a^ao transfere-se para todas as fibras da unidade motora e cada uma e estimulada a se contrair 
simultaneamente. A for^a total exercida pelo musculo depende do numero de unidades motoras ativadas. O controle preciso 
do movimento e conseguido pela varia 9 ao do numero de unidades motoras ativadas de uma so vez. Um aumento no numero de 
unidades motoras eolocadas em a^ao produz um aumento suave e eonstante na tensao muscular; isso e chamado de 
recrutamento de unidade motora. 


Linha Z Filamentos de actina Filamentos de miosina 



Figura 29.16 Hipotese de deslizamento de miofilamentos, mostrando come a actina e a miosina interagem 
durante a contragao. A. Musculo relaxado. B. Musculo contraido. Nebulina, titina, tropomiosina e troponina foram 
omitidas desta figura a fim de facilitar a visualizagao do mecanismo de contragao. 


Junfao neuromuscular 

O local onde um axonio motor termina emuma libra muscular e chamado de junfao neuromuscular (ou mioneural) (Figura 
29.17). Na jungao ha umespago estreito ou jungao sinaptica, que separa levemente uma libra nervosa de uma libra muscular. 
Dentro de cada terminal nervoso e nas proximidades da jungao sinaptica, o neuronio armazena uma substancia quimica, a 
acetilcolina, em vesiculas minusculas conhecidas como vesiculas sinapticas. As vesiculas de acetilcolina sao liberadas na 
jungao sinaptica quando umimpulso nervoso ou um potencial de agao alcanga a sinapse (ver Capitulo 33). A acetilcolina e um 
mediador quimico ou neurotransmissor que se difunde atraves da estreita jungao e atua na membrana da libra muscular, ou 
sarcolema, para se ligar aos receptores e assim gerar uma despolarizagao eletrica (ver Figura 29.17 e Capitulo 33). A 
despolarizagao difunde-se rapidamente atraves da libra muscular, levando-a a se contrair. Assim, a sinapse e uma ponte 
quimica especial que se associa as atividades eletricas das libras nervosas e musculares. O mecanismo de transmissao de um 
sinal eletrico do feixe nervoso para o musculo e similar a transmissao de sinais entre duas libras nervosas descritas no 
Capitulo 33 e nas Figuras 33.7 e 33.8. 

No musculo esqueletico dos vertebrados esta presente um sistema condutor elaborado, que transmite a despolarizagao da 
jungao neuromuscular aos filamentos densamente empacotados dentro da libra. Ao longo da superficie do sarcolema, 
localizam-se numerosas invaginagoes que se projetam como um sistema de tubulos nas fibras musculares, denominado de 
tubulo-T (Figura 29.17). A despolarizagao da membrana a partir da jungao neuromuscular passa embaixo desses tubulos-T e 
dentro da libra museular. Os tubulos-T estao intimamente associados ao redculo sarcoplasmatico, um sistema do reticulo 
endoplasmatico modificado (Capitulo 3) e que corre paralelamente aos filamentos de actina e miosina. O sistema 
sarcoplasmatico armazena calcio, e sua liberagao nos filamentos de actina e miosina possibilita a contragao muscular. 

Acoplamento excitagao-contrafao 

Como a despolarizagao eletrica do sarcolema e dos tubulos-T ativa o mecanismo contratil? A despolarizagao nao ocorre no 
musculo em repouso, nao estimulado, porque os finos filamentos de tropomiosina, que circundam os filamentos de actina, 
encontram-se em uma posigao que impede que as cabegas da miosina se associem a actina. Quando o musculo e estimulado e 
0 poteneial de agao e transmitido aos tubulos-T, a despolarizagao eletrica estimula o reticulo sarcoplasmatico que circunda as 
fibrilas, para liberar ions calcio (Figura 29.18). O calcio liga-se a proteina que faz a ligagao com a actina, a troponina. 










































Imediatamente, a troponina sofre mudan 9 as na forma, o que permite a tropomiosina sair de sua posi 9 ao de bloqueio, expondo 
os locals ativos nos filamentos de actina. Entao, as cabe 9 as de miosina assoeiam-se a esses locals, formando pontes eruzadas 
entre os filamentos de miosina e actina adjacentes. Isso da inicio a um ciclo liga-puxa-libera, on ciclo de pontes eruzadas, 
que oeorre emuma serie de passes, eomo mostrado na Figura 29.18. A libera 9 ao de energia proveniente da hidrolise do ATP 
ativa a oabe 9 a da miosina, que oscila em45°, ao mesmo tempo que libera uma molecula de ADR Esse e o poderoso golpe que 
puxa 0 filamento de actina a uma distancia de quase 10 nm e termina quando outra moleeula de fosfato e liberada e outra 
moleeula de ATP insere-se a cabe 9 a da miosina, inativando o local. Assim, cada ciclo requer consume de energia na forma de 
ATP (Figura 29.18). 

O eneurtamento eontinuara ate que os poteneiais de a 9 ao eheguem a jun 9 ao neuromuseular e o ealeio livre permane 9 a 
disponivel ao redor dos filamentos de aetina e miosina. O eiclo de pontes eruzadas pode se repetir novamente, de 50 a 100 
vezes por segundo, puxando os filamentos de aetina e miosina uns eontra os outros. Como a distaneia de eneurtamento de eada 
sareomero e muito pequena, ela e multiplieada pelos milhares de sareomeros que oeupam a fibra muscular de ponta a ponta. 
Consequentemente, uma poderosa eontra 9 ao muscular pode eneurtar ate 33% de seu eomprimento de repouso. 



Figura 29.17 Segao de um musculo esqueletico de vertebrado evidenciando uma sinapse neuromuscular (jungao 
neuromuscular ou mioneural), o reticulo sarcoplasmatico e a conexao dos tubulos transversos (tubulos-T). A 
chegada de um impulse nervoso ou de um potencial de agao na sinapse desencadeia a liberagao da acetilcolina 
na fissura sinaptica {detaihe a esquerda). A ligagao de molecules transmissoras aos receptores gera a 
despolarizagao da membrane. A despolarizagao espalha-se pelo sarcolema, nos tubulos-T, e para o reticulo 
sarcoplasmatico, onde a liberagao repentina de calcio coloca em movimento o mecanismo contratil da miofibrila. 

Quando a estimulagao eessa, o calcio e rapidamente bombeado de volta ao reticulo sarcoplasmatico. A troponina retoma 
sua configuragao inicial; a tropomiosina retorna a sua posigao de bloqueio sobre a aetina, e o museulo relaxa. 

Energia para contragao 

A contragao museular requer grande quantidade de energia. O ATP e uma fonte imediata de energia, e seu nivel no museulo e 
mantido quase eonstante devido a reposigao imediata a partir de tres fontes prineipais. A glieose e transportada para o 
museulo na cireulagao, onde e catabolizada durante o metabolismo aerobico (ver Capitulo 4) para produzir ATP 

O gUcogenio armazenado no museulo pode tambem suprir moleculas de glieose para a produgao de ATP. Ele e formado 
por uma cadeia de polissaearidios de moleculas de glieose (Capitulo 2) armazenadas tanto no figado quanto no museulo. Os 
museulos contem a maior reserva - 75% de todo o glieogenio do corpo sao armazenados nos museulos. Como um suprimento 
energetieo para eontragao, o glieogenio apresenta tres vantagens importantes: e relativamente abundante, pode ser rapidamente 




































mobilizado e fomece energia durante condi 96 es anaerobicas e aerobicas. As enzimas convertem glicogenio em moleculas de 
glicose- 6 -fosfato, o primeiro estagio de glicolise que leva a produ 9 ao de ATP (Capltulo 4). 

Finalmente, os museulos tern uma reserva energetica na forma de fosfocreatina que e um eomposto fosfato altamente 
energetieo e que armazena energia durante perlodos de repouso. Como o ADP e produzido durante a eontra 9 ao, a fosfocreatina 
libera sua reserva de energia para converter ADP em ATP. Essa rea 9 ao pode ser resumida como; 

Fosfocreatina + ADP —ATP + Creatina 

Alguns tipos de museulos (fibras oxidativas lentas ourapidas, proxima se 9 ao) dependem substancialmente de suprimentos de 
glicose e oxigenio, transportados para o musculo pelo sistema circulatorio. Se a contra 9 ao muscular nao for muito vigorosa 
nem muito prolongada, a glicose sanguinea, ou aquela liberada do glicogenio, pode ser completamente oxidada para dioxido 
de carbono e agua pelo metabolismo aerobico. Entretanto, durante exercicios prolongados ou pesados o sangue flui para os 
museulos, embora com fluxo bem acima do nivel de repouso, e nao pode fomecer oxigenio rapidamente as mitocondrias para 
a completa oxida 9 ao da glicose. Entao, o mecanismo de contra 9 ao muscular recebe grande parte de sua energia proveniente da 
glicolise anaerobica, um processo que nao requer oxigenio (Capitulo 4). A habilidade para tirar qualquer vantagem da via 
anaerobica, embora nao tao eficiente quanto a aerobica, e de grande importancia; sem isso, todas as formas de esfor 90 
muscular pesado seriam impossiveis. Efetivamente, as fibras gUcoUticas rapidas (proxima se 9 ao) dependem quase que 
exclusivamente da glicolise anaerobica para produzir energia para a contra 9 ao. 

Durante a glicolise anaerobica, a glicose e degradada a acido lactico com libera 9 ao de energia. O acido lactico acumula- 
se nos museulos e se difunde rapidamente na circula 9 ao geral. Se o esfor 90 muscular continuar, ocorre a fadiga muscular. Isto 
foi originariamente atribuido a produ 9 ao do acido lactico, bem como a um decrescimo do pH, causando inibi 9 ao enzimatica. 
Todavia, dados mais recentes sugerem que o acumulo de fosfatos inorganicos pode tambem causar fadiga muscular, pelo 
menos nos museulos que dependem substancialmente do armazenamento de fosfocreatina. Assim, a via anaerobica e 
autolimitante, pois um esfor 9 o pesado continuo leva a exaustao. Os museulos incorrem em um deficit de oxigenio porque o 
acido lactico acumulado deve ser convertido em acido piruvico, que pode ser alimentado pelo ciclo de Krebs por meio da 
conversao para acetil-CoA (ver Capitulo 4). Dessa forma, o acido lactico e oxidado pelo oxigenio extra, tao logo seja 
eliminado o debito de oxigenio. Apos umperiodo de esfor 9 o, o consume de oxigenio permanece elevado ate que todo o acido 
lactico tenha sido oxidado ou ressintetizado em glicogenio. 




Passo 5: 


Figura 29.18 Acoplamento excitagao-contragao no musculo esqueletico dos vertebrados. Passo 1: Urn potencial 
de agao espalha-se ao longo do sarcolema e e conduzido para o interior do reticulo sarcoplasmatico atraves dos 
tubulos-T. Ions calcio sao liberados do reticulo sarcoplasmatico e difundem-se rapidamente pelas miofibrilas, e 
unem as moleculas de troponina no filamento de actina. As moleculas de troponina e tropomiosina sao retiradas 
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dos locals ativos. Passo 2: A miosina forma pontes cruzadas a medida que se liga aos locals ativos expostos. 
Passo 3: Utlllzando a energla armazenada em ATP, a cabega da mIosIna desllza em diregao ao centre do 
sarcomero, e a actina se desloca com ela. Sao llberados ADP e o grupo fosfato. Passo 4: A cabega da miosina 
llga-se a outra molecula de ATP; Isso libera a cabega da miosina do local ativo na actina. Passo 5: A cabega da 
miosina separa a molecula de ATP, retendo a energla llberada, bem como a ADP e o grupo fosfato. Agora, o cicio 
pode ser repetido tao logo o calcio esteja presente para expor os locals ativos nas moleculas de actina. 
Desempenho muscular 

Fibras rdpidas e lentas 

Os musculos esqueleticos dos vertebrados consistem em mais de um tipo de fibras. As fibras oxidativas lentas que sao 
especializadas para contragoes lentas e contlnuas sem fadiga sao importantes na manutengao da postura nos vertebrados 
terrestres. Esses musculos sao Ifequentemente chamados de musculos vermelhos porque contem suprimento sangulneo 
consideravel, alta densidade de mitocondrias para fornecimento de ATP, por meio de mecanismos aerobicos, e reserva 
abundante de mioglobinas, que fornecem reservas de oxigenio, todos eles conferindo ao musculo uma cor vermelha. 

Sao conhecidos dois tipos de fibras rapidas, capazes de contragoes rapidas e poderosas. Um tipo de fibra rapida (fibra 
glicoUtica rapida) nao tern um suprimento sangulneo eficiente, e ha uma baixa densidade de mitocondrias e mioglobinas. Os 
musculos constituidos dessas fibras (Ifequentemente chamados de musculos brancos) em geral sao de coloragao palida, de 
fiingao anaerobica e se cansam rapidamente. A “came branca” do Ifango e um exemplo conhecido. Os membros dos felinos 
tern musculos de corrida formados quase que exclusivamente por fibras glicoHticas rapidas, que operam por via anaerobica. 
Durante uma perseguigao, eles acumulam um consideravel debito de oxigenio, que e reposto apos a cagada. Por exemplo, um 
guepardo apos uma rapida perseguigao que dura menos de 1 min ficara ofegante entre 30 e 40 min antes que o seu debito de 
oxigenio seja restaurado. Os levantadores de peso beneficiam-se do desenvolvimento desses musculos, mas nao podem 
sustentar o levantamento de pesos por longos periodos. O outro tipo de fibra rapida (fibra oxidativa rapida) tern suprimento 
sangulneo consideravel e alta densidade de mitocondrias e de mioglobina, alemde fungoes em grande parte aerobicas. Alguns 
animals utilizam essas fibras para atividades rapidas e continuas. Amaioria das aves migratorias, como gansos e cisnes, assim 
como caes e ungulados (mamiferos com casco), por exemplo, tern musculos dos membros (ou das asas) com uma alta 
porcentagem de fibras oxidativas rapidas e sao capazes de locomogao ativa por longos periodos de tempo. A maioria dos 
musculos possui uma mistura desses tipos diferentes de fibras para realizar uma serie de atividades. 

Importdncia dos tenddes no armazenamento de energia 

Quando os mamiferos andam ou correm, uma grande quantidade de energia cinetica e armazenada, passo a passo, como 
energia de tensao elastica nos tendoes. Por exemplo, durante uma corrida, o tendao de Aquiles e esticado por uma combinagao 
de forgas para a parte inferior do corpo, no pe, e por contragao dos musculos da panturrilha. Entao, o tendao retrai-se 
estendendo o pe enquanto o musculo ainda esta contraido, impulsionando a perna para Ifente (Eigura 29.19). Um exemplo 
extremo desse princlpio elastico e o salto do canguru (Eigura 29.19). Esse tipo de movimento usa muito menos energia do que 
a requerida se cada passo exigisse unicamente uma contragao muscular, alternada comrelaxamento. 
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Figura 29.19 Armazenamento de energia no tendao de Aquiles nas pernas dos seres humanos e dos cangurus. 
Durante a corrida, o tendao de Aquiles estica-se quando o pe toca o solo, armazenando, assim, energia cinetica 
que e liberada para impulsionar a perna para frente. 

Ha muitos exemplos de armazenamento elastico no reino animal. Ele e usado nos saltos balistieos de gafanhotos e pulgas, 
nas artieula 96 es das asas de insetos voadores, nos ligamentos artieulados dos moluseos bivalves e em grandes ligamentos 
dorsals altamente elasticos (ligamentos da nuea) que auxiliama sustenta^ao da eabe 9 a dos mamiferos ungulados. 


Constatou-se recentemente que o musculo esqueletico secreta urn hormonio recem-identificado, chamado irisina. Estudos recentes tern demonstrado que, 
durante a atividade fisica de humanos e camundongos, os niveis de irisina no sangue aumentam e causam muitos dos efeitos beneficos do exercicio sobre o corpo. Os 
principals beneficios incluem aumento do gasto energetico sem mudan^a na ingestao de alimentos, alem de melhora no controle da glicose. Curiosamente, o tecido 
adiposo branco que armazena energia converte-se em tecido adiposo marrom que consume energia. Desse modo, podem ser consideraveis os beneficios da irisina 
sobreaobesidadehumana. 


J RESUMO _ 

Um animal e envolto por um revestimento de prote 9 ao, o tegumento, que pode ser tao simples como a epiderme 
uniestratificada de muitos invertebrados, ou ainda tao complexo quanto a pele de um mamifero. O tegumento mais complexo 
dos invertebrados e o exoesqueleto dos artropodes, o qual consiste em uma cuticula com dupla camada secretada por uma 
epiderme simples. Essa estrutura pode ser endurecida por calcifica 9 ao ou esclerotiza 9 ao e deve ser trocada periodicamente 
para permitir o crescimento corporal. O tegumento dos vertebrados consiste emduas camadas: a epiderme, que origina varies 
anexos, como pelos, penas e garras; e a derme, que sustenta e nutre a epiderme. Na derme tambem se originam derivados 
osseos, como as escamas dos peixes e os chifres dos cervos. 

A colora 9 ao do tegumento pode ser de dois tipos: cor estrutural, produzida pela relra 9 ao ou dispersao da luz por 
particulas no tegumento; e cor pigmentar, produzida por pigmentos que geralmente estao contidos em celulas pigmentares 
especiais (cromatoforos). 

Os esqueletos sao sistemas de suporte que podem ser hidrostaticos ou rigidos. O esqueleto hidrostatico de varies grupos 
de invertebrados de corpo mole depende dos musculos da parede corporal que se contraem contra o fluido celomatico nao 
compressivel e de volume constante. Do mesmo modo, os hidrostatos musculares, como a lingua dos mamiferos e dos repteis e 
a tromba dos elefantes, dependem dos feixes musculares arranjados emum complexo padrao para produzir movimentos, sem 
nenhum suporte esqueletico ou cavidade preenchida por liquido. Os esqueletos rigidos evoluiram com a inser 9 ao muscular que 
















age com o esqueleto de suporte para produzir movimentos. Os artropodes tern esqueleto externo, que deve ser trocado 
periodicamente para proporcionar uma reposi 9 ao ampliada. Os vertebrados desenvolveram um esqueleto interno, uma rede 
formada de cartilagem e/ou osso que pode crescer como animal, enquanto o osso serve adicionalmente como um reservatorio 
de calcio e fosfato. 

O movimento animal, seja na forma de movimento ameboide de celulas vagantes, como leucocitos, ou ainda na forma de 
contra^ao de massa muscular organizada, depende de proteinas contrateis especializadas. O sistema mais importante e o 
sistema actina-miosina, o qual e comumente organizado cm longos filamentos de actina e miosina que deslizam entre si durante 
a contra 9 ao. Quando um musculo e estimulado, uma despolariza 9 ao eletrica e conduzida a fibra muscular atraves de tiibulos-T 
do reticulo sarcoplasmatico, promovendo a libera 9 ao de calcio. O calcio se liga com o complexo de troponina, associado ao 
filamento de actina. Isso faz com que a tropomiosina saia de sua posi 9 ao inativa, possibilitando que as cabe 9 as da miosina 
unam-se ao filamento de actina. Energizadas por ATP, as cabe 9 as da miosina oscilam para Ifente e para tras para puxar os 
filamentos de actina e de miosina uns contra os outros. A energia de liga 9 ao de fosfatos para a contra 9 ao e fornecida por 
carboidratos. 

O musculo esqueletico dos vertebrados consiste em porcentagens variaveis, tanto de fibras lentas, usadas principalmente 
para manter e sustentar a postura, quanto de fibras rapidas, usadas na locomo 9 ao. Os tendoes sao importantes na locomo 9 ao 
porque a energia cinetica armazenada nos tendoes elasticos no estagio de um ciclo locomotor e liberada no estagio 
subsequente. 

J Ouestoes de revisao _ 


1. O exoesqueleto dos artropodes e o tegumento mais complexo dos invertebrados. Descreva sua estrutura e explique a 
diferen 9 a na forma do endurecimento da cuticula nos crustaceos e nos insetos. 

2. Diferencie a epiderme da derme no tegumento dos vertebrados e descreva os derivados estruturais dessas duas camadas. 

3. Qual e a diferen 9 a entre cores estruturais e cores baseadas em pigmentos? Como se diferenciam os cromatoforos de 
vertebrados dos moluscos cefalopodes na estrutura e fun 9 ao? 

4. Como “primatas nus”, os seres humanos nao possuem o revestimento protetor de pelo que protege outros mamiferos dos 
efeitos nocivos da luz solar. Como a pele dos seres humanos responde a irradia 9 ao ultravioleta a curto prazo e com 
exposi 9 ao continua? 

5. O esqueleto hidrostatico temsido definido como massa de fiuidos cercados dentro de uma parede muscular. Como voce 
modificaria essa defini 9 ao para torna-la aplicavel a um hidrostato muscular? De exemplos de um esqueleto hidrostatico e 
um hidrostato muscular. 

6 . Uma das qualidades especiais do osso de vertebrados e que ele e umtecido vivo que permite o remodelamento continuo. 
Explique como a estrutura do osso permite que esse remodelamento aconte 9 a. 

7. Qual e a diferen 9 a entre osso endocondral e osso membranoso? Entre osso esponjoso e compacto? 

8 . Discuta o papel dos osteoclastos, osteoblastos, do hormonio da paratireoide e da calcitonina no crescimento osseo. 

9. As leis das propor 96 es nos dizem que, dobrando o comprimento de um animal, seu peso aumentara em 8 vezes, enquanto 
a for 9 a de sens ossos pode suportar um aumento de apenas 4 vezes. Que solu 96 es desse problema tern evoluido para 
permitir que o animal se tome maior enquanto mantem os estresses osseos dentro das margens de seguran 9 a? 

10. Cite os grandes componentes esqueleticos incluidos no esqueleto axial e no apendicular. 

11. Uma descoberta inesperada de estudos de movimentos ameboides mostrou que as mesmas proteinas encontradas no 
sistema contratil de um musculo metazoario - actina e miosina - estao presentes nas celulas ameboides. Explique como 
essas e outras proteinas interagem durante o movimento ameboide. 

12. Um arranjo “9 + 2” de microtubulos e tipico de cilios e fiagelos. Explique como esse sistema funciona para produzir um 
movimento de dobramento. Qual e a diferen 9 a entre umcilio e umfiagelo? 

13. Quais as caracteristicas funcionais do musculo liso de moluscos e do musculo fibrilar de insetos que os distinguem de 
qualquer musculo conhecido de vertebrado? 

14. O modelo do filamento deslizante da contra 9 ao do musculo esqueletico assume um deslizamento de filamentos inter- 
relacionados de actina e miosina. A microscopia eletronica mostra que, durante a contra 9 ao, os filamentos de actina e 



miosina permanecem com comprimento constante, enquanto a distancia entre as linhas Z se encurta. Explique, nos termos 
da estrutura molecular dos filamentos musculares, como isso acontece. Qual e o papel das protelnas reguladoras 
(troponina e tropomiosina) na contra^ao? 

15. Enquanto o retlculo sarcoplasmatico foi inicialmente descrito por microscopistas no seculo 19, seu verdadeiro 
significado nao foi compreendido ate que sua eomplexa estrutura fosse revelada, muito tempo depois, pelo mieroseopio 
eletronico. O que voce poderia dizer a um mieroscopista do seeulo 19 para informa-lo sobre a estrutura do retleulo 
sareoplasmatieo e seu papel no acoplamento da exeita^ao e eontra^ao? 

16. Os filamentos do musculo esqueletico sao movidos por energia livre derivada da hidrdlise de ATP. Durante o movimento 
de contra 9 ao museular sustentado, os ravels de ATP permanecem quase que eonstantes, enquanto os ravels de 
fosfoereatlna dlmlnuem Explique por que Isso oeorre. Sob quals clreunstanclas o deblto de oxlgenlo ocorre durante a 
eontra^ao museular? 

17. Durante a evolu 9 ao, o musculo esqueletico adaptou-se as demandas funcionais, variando desde os movimentos subitos de 
um verme as eontra 96 es eontinuas requeridas para manter a postura dos mamiferos para suportar uma longa e rapida 
persegui 9 ao na savana afrieana. Quals sao os tipos de fibras nos musculos de vertebrados que evoluiram para suportar 
esses tipos de atividades? 

Para aprofundar seu racioclnio. Elm levantador de peso deeide eorrer eomum amigo. Explique por que o levantador de 
peso nao se mantem eorrendo por muito tempo em rela 9 ao a estrutura e fun 9 ao de seu musculo da perna. 
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Homeostase | O nascimento de um conceito 

A tendencia a estabiliza 9 ao interna do corpo animal foi reconhecida pela primeira vez por Claude Bernard, um grande 
fisiologo franees do seculo 19, que descobriu as primeiras secre^oes internas atraves de sens estudos sobre a glieose 
sanguinea e o glicogenio hepatico. Depois de uma vida de estudos e experimenta^oes, Bernard desenvolveu gradualmente o 
prineipio pelo qual e lembrado, o da constaneia do meio interno, um prineipio que, eom o tempo, iria permear a fisiologia e a 
medieina. 

Anos depois, na Universidade de Harvard, o fisiologo amerieano Walter B. Cannon (Figura 30. 1) remodelou e redefiniu a 
ideia de Bernard. A partir de sens estudos sobre o sistema nervoso e as rea^oes ao estresse, ele descreveu o equilibrio e o 
reequilibrio ineessantes dos proeessos fisiologieos, que mantem a estabilidade e restauram o estado normal quando ele foi 
perturbado. Ele tambem deu um nome a isso; a homeostase. O termo difundiu-se na literatura medica a partir da decada de 
1930. Os medieos falavam em trazer sens pacientes de volta a homeostase. Ate os politieos e soeiologos perceberam nele 
profundas impliea^oes nao fisiologicas. Cannon aproveitou essa implica^ao ampliada do coneeito e sugeriu mais tarde que a 
demoeracia era uma forma de governo que seguia um eurso homeostatico mediano. Apesar da importancia solidifieada do 
coneeito da homeostase. Cannon nunca recebeu o Premio Nobel - uma das inumeras omissoes reconhecidas pelo Comite do 
Nobel. 




Figura 30.1 Walter Bradford Cannon (1871-1945), professor de fisiologia de Harvard, que cunhou o termo 
“homeostase” e desenvolveu o conceito criado pelo fisiologo francos Claude Bernard (ver Figura 31.2, no Capitulo 
31). 

conceito de homeostase, descrito no ensaio de abertura do capitulo, permeia todo o pensamento fisiologico e e o tema 

deste e do Capitulo 31. Embora esse coneeito tenha sido desenvolvido pela primeira vez a partir de estudos com 
mamiferos, ele se aplica a todos os organismos. As potenciais mudan^as do ambiente interno surgem de duas fontes. Em 
primeiro lugar, as atividades metabolicas requerem um suprimento eonstante de materials, como o oxigenio, nutrientes e sais, 
que as celulas retiram do meio circundante e que preeisam ser repostos continuamente. A atividade eelular tambem produz 
residues que devem ser eliminados. Em segundo lugar, o meio interno responde as mudan^as no meio externo do organismo. 
Mudan^as emambas as fontes preeisam ser estabilizadas pelos mecanismos fisiologieos de homeostase. 

Nos animals, a homeostase eelular e mantida por atividades coordenadas de todos os sistemas do corpo, exeeto o 
reprodutivo. As varias atividades homeostaticas sao coordenadas pelos sistemas circulatorio, nervoso e endoerino e tambem 
pelos orgaos que atuamcomo loeais de troea como meio externo. Estes incluemos rins, pulmoes oubranquias, trato digestive 
e tegumento. Atraves desses orgaos, o oxigenio, os nutrientes, os minerals e outros componentes dos fluidos corporals entram, 
a agua e trocada, o calor e perdido, e os rejeitos metabolicos sao eliminados. 

Assim, os sistemas de um organismo funeionam de um modo integrado para manter um meio interno eonstante para todas 
as eelulas proximo a um valor predefinido (“ponto de ajuste”). Os pequenos desvios desse ponto no pH, na temperatura, na 
pressao osmotica, nos combustiveis metabolieos (p. ex., glicose ou acidos graxos), nos niveis de dioxido de carbono e de 
oxigenio ativam meeanismos fisiologieos que trazem a variavel de volta ao seu ponto de ajuste abaves de um proeesso 
chamado de retroalimenta^ao negativa (ver Capitulo 34). 

Em primeiro lugar, iremos considerar os problemas de controlar o meio interno fiuido dos animals aquaticos. Emseguida, 
examinaremos brevemente como os animals terresbes regulam seu estado interno. Einalmente, teremos como foco as 
esbategias para regular a temperatura corporal. 

REGULAgAO HI'DRICA E OSMOTICA 

A regula^ao da agua e osmotica proporciona um meio de manter as coneentra^oes internas de solutos denbo de limites que 
possibilitem que as fun^oes celulares aconte^am Como discutido no Capitulo 3, a permeabilidade seletiva das membranas 
celulares implica que as mudan^as nas concenba^oes ionieas em qualquer dos lados da membrana irao alterar dramaticamente 
0 fiuxo ionieo e hidrieo atraves dela. O volume eelular aumentara ou diminuira se as celulas forem expostas a ambientes 
hiposmotieos (hipotonicos) ou hiperosmoticos (hipertonicos), e ambas as altera^oes produzirao efeitos negativos no 
metabolismo eelular. O eoneeito de regula^ao hidrica e osmotica se aplica aos eucariotas unicelulares e animals semelhantes; 
contudo, os animals multicelulares podem conbolar o equilibrio ionieo e hidrieo das celulas, regulando o conteudo de ions e 
de agua dos fluidos que as banham 


Como os invertebrados marinhos mantem o equilibrio hidrico e de sais 

A maioria dos invertebrados marinhos esta em equilibrio osmotico com seu ambiente de agua do mar. Com a superflcie 
corporal permeavel aos sais e a agua, suas concentra 96 es de fluidos corporais aumentam ou diminuem de acordo com as 
mudan 9 as nas concentra 96 es da agua do mar. Como esses animais sao incapazes de regular a pressao osmotica de sens fluidos 
corporais, eles sao chamados osmoconformadores. Os invertebrados que vivem em mar aberto raramente estao expostos a 
flutua 96 es osmoticas porque o oceano e um ambiente altamente estavel. Realmente, os invertebrados oceanicos tern uma 
capacidade muito limitada para resistir a mudan 9 as osmoticas. Se forem expostos a agua do mar diluida, absorvem agua por 
osmose e morrem rapidamente, porque as celulas do seu corpo nao podem tolerar a dilui 9 ao e nao conseguem evita-la. Esses 
animais estao restritos a viver emuma faixa estreita de salinidade e sao chamados estenoalinos (Gr. stenos, estreito; + hals, 
sal). Umexemplo e o caranguejo-aranha, Maia (Figura 30.2). 

As condi 96 es ao longo da costa e nos estuarios e deltas dos rios sao muito menos constantes do que aquelas do oceano 
aberto. Aqui, os animais devem lidar com mudan 9 as grandes e Irequentemente abruptas na salinidade a medida que as mares 
sobem e descem, ou quando ocorre mistura com a agua doce drenada dos rios. Esses animais sao denominados de eurialinos 
(Gr. eurys, amplo, + hals, sal), signiflcando que eles podem sobreviver a uma grande varia 9 ao de mudan 9 as de salinidade, 
principalmente por demonstrarem diferentes capacidades de regula9ao osmotica. Por exemplo, o caranguejo Eriocheir de 
agua salobra pode resistir a dilui 9 ao dos fluidos corporais causada por agua do mar diluida (salobra) (Figura 30.2). Embora a 
concentra 9 ao dos sais nos fluidos corporais diminua, isso ocorre menos rapidamente do que na concentra 9 ao da agua do mar. 
Esse caranguejo e um regulador hiperosmotico, signiflcando que ele mantem sens fluidos corporais mais concentrados 
(portanto, hiper) do que a agua ao redor. 

Por evitar a dilui 9 ao excessiva e, assim proteger as celulas de mudan 9 as extremas, os caranguejos de agua salobra podem 
viver com sucesso no ambiente costeiro flsicamente instavel, mas biologicamente rico. No entanto, com uma capacidade 
limitada para regula 9 ao osmotica, eles morreriam se expostos a uma agua do mar muito diluida. Como os fluidos corporais do 
caranguejo sao osmoticamente mais concentrados do que a agua do mar externa diluida, a agua flui para dentro do seu corpo 
principalmente atraves das flnas membranas permeaveis de suas branquias (ver Capitulo 20, Figura 20.7). Assim como as 
celulas vermelhas do sangue colocadas em agua pura (Capitulo 3), a agua difunde-se para dentro por causa da maior 
concentra 9 ao interna de solutos. Para o caranguejo, se essa entrada de agua continuasse semparar, sens fluidos corporais logo 
se tornariam diluidos. Esse problema e resolvido pelos rins (glandulas antenais localizadas na cabe 9 a do caranguejo; ver a 
Figura 30.7 mostrando glandulas semelhantes de um lagostim), que excretamo excesso de agua como uma urina diluida. 
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Figura 30.2 Concentragao salina dos fluidos corporais de dois caranguejos conforme os efeitos das variagoes na 
concentragao da agua do mar. A reta de 45° representa uma mesma concentragao entre os fluidos do corpo e a 
agua do mar. Como o caranguejo-aranha, Maia sp., nao consegue regular a concentragao salina de seus fluidos, 









ele se ajusta a quaisquer alteragoes que ocorram na agua do mar {linha tracejada vermelha). Entretanto, o 
caranguejo de agua salobra, Eriocheir sp., e capaz de regular a concentragao osmotica de seus fluidos ate certo 
grau em agua do mar diluida {linha azul solida). As cruzes no final das linhas indicam os limites de tolerancia para 
cada especie a partir das quais o animal morre. 

O segundo problema e a perda de sais. De novo, eomo o animal e mais salino do que o ambiente, ele nao pode evitar a 
perda de Ions por difusao atraves de suas branquias. Os sais tambem sao perdidos pela urina. Para compensar a perda de 
soluto, as eelulas seeretoras de sal nas branquias removem ativamente os ions da agua do mar diluida e os transportam para o 
sangue, mantendo eonstante, assim, a eoneentragao osmotica interna. Esse e umprocesso de transporte ativo (Capitulo 3), que 
consome energia porque os ions precisam ser transportados contra um gradiente de concentragao a partir de uma concentragao 
salina mais baixa (na agua do mar diluida) para uma mais alta (no sangue). 

Equilibrio de sais e agua na agua doce 

Durante os periodos Siluriano e Devoniano Inferior, os principais grupos de peixes mandibulados comegaram a penetrar nos 
estuarios de agua salobra, e, depois, gradualmente, nos rios de agua doce. Diante deles estava umnovo habitat inexplorado, ja 
abastecido com alimento na forma de insetos e outros invertebrados, que os precederam na agua doce. Entretanto, as vantagens 
que esse novo habitat oferecia eram contrabalangadas por umdesafio fisiologico dificil; a necessidade de osmorregulagao. 

Os animals de agua doce enfrentam desafios semelhantes, poremmais extremos, aqueles do caranguejo de agua salobra 
que descrevemos. Eles precisam manter a concentragao de sais de seus fluidos corporals maior do que a da agua na qual 
vivera A agua entra em seus corpos osmoticamente e o sal e perdido por difusao. Diferente do habitat do caranguejo de agua 
salobra, a agua doce e muito mais diluida do que os estuarios costeiros, e nao ha nenhum abrigo, nenhum refugio salino no 
qual um animal de agua doce possa se refugiar para um alivio osmotico. Os organismos de agua doce mantem sua 
concentragao osmotica interna mais baixa do que os organismos marinhos. Isso representa um equilibrio entre as demandas 
dos solutos e o trabalho necessario para manter a agua do lado de fora. Assim, os organismos de agua doce se tornaram 
reguladores hiperosmoticos permanentes e altamente eflcientes. 

A superflcie corporal escamada e coberta de muco de umpeixe e praticamente impermeavel, embora permanega flexivel. 
Alem disso, os peixes de agua doce tern diversas defesas contra os problemas de ganho de agua e perda de sais. Primeiro, a 
agua que inevitavelmente entra no corpo por osmose e bombeada para fora pelo rim, que e capaz de gerar uma urina muito 
diluida pela reabsorgao de cloreto de sodio (Figura 30.3A). Em segundo lugar, as eelulas absorvedoras de sal localizadas nas 
branquias transportam ions de sal, principalmente os de sodio e cloro (presentes em pequenas quantidades mesmo na agua 
doce), da agua para o sangue. Esse processo, junto com o sal presente no alimento do peixe, repoe os sais perdidos por 
difusao. Esses mecanismos sao tao eflcientes que umpeixe de agua doce destina apenas uma pequena parte de sua energia total 
para a osmorregulagao. 

Os lagostins, larvas de insetos aquaticos, moluscos e outros animals de agua doce tambem sao reguladores 
hiperosmoticos e enfrentam os mesmos perigos que os peixes de agua doce; eles tendem a ganhar muita agua e a perder muitos 
sais. Assim eomo os peixes de agua doce, eles excretam o excesso de agua na forma de urina e repoem os sais perdidos por 
transporte ativo de ions atraves das branquias. 

Os anflbios que vivem na agua tambem precisam compensar a perda de sais absorvendo-os ativamente da agua (Figura 
30.4). Para esse proposito, usam sua pele. Ha alguns anos, os fisiologos aprenderam que partes da pele da ra continuavam a 
transportar sodio e cloro ativamente por horas depois de removidas e colocadas em uma solugao salina especialmente 
equilibrada. Felizmente para os biologos, mas infelizmente para as ras, esses animals sao tao facilmente coletados e mantidos 
em laboratorio que a pele de ra tornou-se o sistema de membrana favorito para estudos de fenomenos de transporte ionico. 
Equilibrio de sais e agua em peixes marinhos 

Os peixes osseos que vivem hoje nos oceanos sao descendentes dos primeiros peixes osseos de agua doce que se mudaram 
novamente para o mar durante o periodo Triassico, ha cerca de 230 milhoes de anos. Ao longo de milhoes de anos, os peixes 
de agua doce estabeleceram uma concentragao ionica no fluido corporal equivalente a cerca de 1/3 daquela da agua do mar. O 
fluido corporal dos vertebrados terrestres e tambem notavelmente semelhante a agua doce diluida, um fato que esta 
indubitavelmente relacionado com as concentragoes osmoticas mais baixas dos fluidos corporals de seus ancestrais da agua 
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Figura 30.3 Regulagao osmotica em peixes osseos de agua doce e marinhos. A. Urn peixe de agua doce mantem 
o equilibrio osmotico e ionico no seu ambiente diluido pela absorgao ativa de cloreto de sodio atraves das 
branquias (urn pouco de sal entra com o alimento). Para eliminar o excesso de agua que entra constantemente no 
corpo, o rim glomerular produz uma urina diluida reabsorvendo o cloreto de sodio. B. Urn peixe marinho precisa 
beber agua do mar para repor a agua perdida osmoticamente para seu ambiente salino. O cloreto de sodio e a 
agua sao absorvidos no estomago. O excesso de cloreto de sodio e secretado para o meio externo pelas 
branquias. Os sais marinhos bivalentes, principalmente sulfato de magnesio, sao eliminados com as fezes e 
secretados pelo rim tubular. 
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FIgura 30.4 Trocas de agua e solutes em uma ra. A agua entra atraves da pele altamente permeavel e e 
excretada pelos rins. A pele tambem transporta ions (cloreto de sodio) ativamente do ambiente. Os rins produzem 
uma urina diluida atraves da reabsorgao de cloreto de sodio. A urina flui para o interior da bexiga urinaria, da qual, 
durante o armazenamento temporario, a maior parte do cloreto de sodio restante e removida e devolvida ao 
sangue. 

Expressando a concentragao de sais da agua do mar ou de fluidos corporals em molaridade, queremos dizer que a pressao osmotica e equivalente a concentrate 
molar de urn soluto ideal que apresente a mesma pressao osmotica. Na verdade, a agua do mar e os fluidos corporals de urn animal nao sao solugoes ideais porque 
contem eletrolitos que se dissociam na soluto. Uma soluto de cloreto de sodio de 1M (que se dissocia em soluto) tern uma pressao osmotica muito maior do que 
uma soluto 1 M de qlicose, urn soluto ideal (nao eletrolito) que nao se dissocia em soluto. Consequentemente, os bioloqos normalmente expressam a pressao 
osmotica de uma soluto biologica em osmolaridade em vez de molaridade. Uma soluto 1 osmolar exerce a mesma pressao osmotica que uma soluto 1M de urn 
nao eletrolito. 

Quando alguns peixes osseos de agua doce do Triassico aventuraram-se de volta ao mar, eles teriam que ter uma 
eoneentragao osmotiea interna muito menor do que a agua do mar eireundante, eausando a perda de agua e o ganho de sal. De 
fato, umpeixe osseo marinho literalmente temo riseo de se desidratar, eomo ummamifero do deserto privado de agua. 

Os peixes osseos marinhos atuais mantem a concentragao de sais de sens fluidos eorporais semelhante a dos peixes de 
agua doce, em aproximadamente umtergo daquela da agua do mar (fluidos eorporais = 0,3 a 0,4 g ■ mol/A [M]; agua do mar = 
1 mol). Eles sao reguladores hiposmoticos porque mantem sens fluidos eorporais emuma concentragao menor (portanto hipo) 
do que o ambiente marinho. Para compensar a perda de agua, umpeixe osseo marinho bebe agua do mar (ver Figura 30. 3B). 
Essa agua do mar e absorvida no intestino e o principal sal marinho, cloreto de sodio, e transportado pelo sangue ate as 
branquias, onde celulas secretoras de sal devolvem-no para o mar. Os ions remanescentes no residuo intestinal, especialmente 
magnesio, sulfato e calcio, sao expelidos com as fezes ou excretados pelos rins. Dessa forma indireta, os peixes marinhos se 
livram do excesso de sais e repoem a agua perdida por osmose. O velho marinheiro de Samuel Taylor Coleridge,* cercado 
por “agua, agua por toda parte, e nenhuma gota para beber” sem duvida teria sido ainda mais atormentado se soubesse da 
engenhosa solugao dos peixes marinhos para a sede. Um peixe marinho regula a quantidade de agua do mar que bebe, 
consumindo apenas o suficiente para repor a agua perdida e nada mais. 

Os tubaroes e as raias (elasmobranquios) sao quase totalmente marinhos, e conseguem o equilibrio osmotico de modo 
diferente. A composigao salina do sangue do tubarao e semelhante aquela do sangue dos peixes osseos, porem o sangue 
tambem transporta uma grande quantidade dos compostos organicos ureia e oxido de trimetilamina (TMAO). A ureia e um 
produto residual metabolico que a maioria dos animals excreta rapidamente. Entretanto, o rim do tubarao conserva ureia, 
permitindo que se acumule no sangue e tecidos do corpo, elevando a osmolaridade do sangue para valores iguais ou 
ligeiramente superiores aqueles da agua do mar. Como a diferenga osmotica entre o sangue e a agua do mar foi eliminada, o 
equilibrio hidrico nao e um problema para os tubaroes e outros elasmobranquios; eles estao em equilibrio osmotico com seu 
ambiente. 






A alta concentra^o de ureia no sangue e tecidos corporals de tubaroes e raias - mais de 100 vezes maior do que aquela dos mamiferos - nao poderia ser tolerada 
pela maioria dos demais vertebrados. Nestes ultimos, concentrates de ureia tao altas quanto estas quebrariam as ligates peptidicas das protelnas, alterando as 
configurates proteicas. Isso tambem ocorreria nos tubaroes e raias; no entanto, o TMAO tem o efeito oposto e atua estabilizando as proteinas na presenga de altos 
niveis de ureia. Os elasmobranquios estao tao adaptados a ureia que seus tecidos nao podem funcionar sem ela e seu corato pararia de bater na sua ausencia. 

Equilibrio hidrico e de sais em animais terrestres 

Os problemas de viver em um ambiente aquatico pareeem de fato pequenos, eomparados eom os problemas da vida na terra. 
Embora o corpo dos animais seja composto prineipalmente por agua, todas as atividades metabolicas aeonte^amna agua e a 
propria vida tenha sido eoneebida na agua, muitos animais, eomo as plantas que os preeederam, transferiram-se para a terra. 
Uma vez na terra, os animais terrestres desenvolveram meeanismos fisiologieos para evitar a desseea^ao, por fim tomando-se 
abundantes ate mesmo em algumas das partes mais aridas do planeta. 

Os animais terrestres perdem agua por evapora^ao das superfieies respiratorias e eorporais, por exore 9 ao na urina e por 
elimina 9 ao nas fezes. Eles repoem tais perdas eonsumindo agua nos alimentos, bebendo agua quando disponivel e retendo a 
agua metabolica formada nas eelulas pela oxida 9 ao das moleeulas de eombustivel metabolieo, eomo earboidratos e gorduras 
(ver Capitulo 4). A gordura armazenada torna-se uma fonte importante de agua metabolica em mamiferos que mergulham 
Certos artropodes - por exemplo, as baratas do deserto, alguns carrapatos e acaros e larvas de tenebrios - absorvem vapor de 
agua diretamente do ar atmosferico. 

Em alguns roedores do deserto, o ganho de agua metabolica pode constituir a maior parte da assimila 9 ao de agua do 
animal. Particularmente reveladora e a compara 9 ao do equilibrio hidrico de seres humanos eomo dos ratos-canguru, roedores 
do deserto que podem nao consumir nenhuma agua. Alemde conservar agua, eomo mostrado no Quadro 30.1, os ratos-canguru 
obtem toda a sua agua dos alimentos; 90% sao de agua metabolica derivada da oxida 9 ao de moleeulas de eombustivel (ver 
Eigura 4.10, Capitulo 4) e 10% de umidade livre presente no alimento. Embora comamos alimentos com uma quantidade muito 
maior de agua do que as secas sementes da dicta do rato-canguru, ainda precisamos beber metade da nossa necessidade total 
de agua. 


Quadro 30.1 Equilibrio hidrico em seres humanos e no rato-canguru, um roedor do deserto. 


Seres 

humanos 

(%) 


Rato-canguru 

(%) 


Ganhos 



Inqestaodeaqua 

48 

0 

Aqua livre no alimento 

40 

10 

Aqua metabolica 

12 

90 

Perdas 




Urina 


60 


25 




Evaporagao (pulmoes e pele) 


34 


70 


Fezes 


6 


5 



O animal permanece 
-.jBsfriado na toca ^ 


^— ' Henie extra 

Fonte: Alguns dados segundo K. Schmidt-Nielsen, How animals work. Cambridge University Press, 1972. 

Desde que haja muita agua para beber, os seres humanos podem suportar temperaturas ambientais extremamente altas por evitarem a eleva^o da temperatura 
do corpo. A nossa capacidade de resfriamento por evapora^o foi demonstrada de modo impressionante, ha mais de 200 anos, por um cientista britanico que 
permaneceu, por 45 min, em uma sala aquecida a 126°C. Um bife que ele levou consigo foi completamente cozido; ele, porem, permaneceu incolume e sua 
temperatura corporal nao subiu. As taxas de transpiragao podem exceder 3 ^ de agua por bora sob tais condi^es e nao sao toleradas a nao ser que a agua perdida 
seja reposta por ingestao. Sem agua, um ser humano continua a transpirar sem parar ate que o deficit hidrico ultrapasse 10% do peso do corpo, quando ocorre o 
colapso. Com um deficit hidrico de 12%, uma pessoa nao consegue engolir mesmo quando Ihe oferecem agua, e a morte ocorre quando o deficit hidrico chegar a 
cerca de 15 a 20%. Poucas pessoas podem sobreviver mais do que 1 dia ou 2 em um deserto sem agua. Portanto, os seres humanos nao sao fisiologicamente bem 
adaptados a climas deserticos. 

A elimina^ao de produtos residuals representa um problema especial para a conserva^ao de agua. O produto final 
primario da degrada 9 ao das proteinas e a amonia, uma substancia extremamente toxica. Os peixes excretam amonia facilmente 
por difusao atraves de suas branquias, ja que existe agua abundante para leva-la embora. Os insetos terrestres, os repteis e as 
aves nao dispoem de uma forma conveniente para livrar-se da toxica amonia; em vez disso, eles a convertem em acido urico, 
umcomposto atoxico quase insoluvel. Essa conversao permite que eles excretemuma urina semissolida compouca perda de 
agua. O acido urico como um produto final tern outro beneficio importante. Os repteis e as aves poem ovos amnioticos 
contendo sens embrioes (ver Figura 26.3), junto com sens estoques de alimento e agua, e produtos residuals que se acumulam 
ao longo do desenvolvimento. Convertendo a amonia em acido urico, as excretas de um embriao em desenvolvimento podem 
ser precipitadas como cristais sdlidos, que sao armazenados sem riscos dentro do saco amnidtico no interior do ovo ate a 
eclosao. 

As aves e tartarugas marinhas desenvolveram uma solu^ao efetiva para excretar as grandes cargas de sal que ingerem 
junto com seu alimento. Localizada acima de cada olho, ha uma glandula de sal capaz de excretar uma solu^ao altamente 
concentrada de cloreto de sodio - chegando ate 2 vezes a concentra^ao da agua do mar. Nas aves, a solu^ao salina escorre 
pelas narinas (ver Capitulo 24, Figura 27.13). Os lagartos e tartarugas marinhas, como a falsa-tartaruga de Alice no Pals das 
Maravilhas, eliminam as secre^oes da glandula de sal na forma de lagrimas salgadas. As glandulas de sal sao orgaos 
acessdrios importantes de excre^ao de sal nesses animals, pois sens rins nao conseguem produzir uma urina concentrada, 
como os rins dos mamiferos. 


ESTRUTURAS EXCRETORAS DOS INVERTEBRADOS 


Muitos eucariotas unicelulares e algumas esponjas de agua doce apresentam organelas excretoras especiais chamadas de 
vacuolos contrateis. Outros invertebrados tern 6rgaos excretores que sao estruturas tubulares simples formadoras de urina. 






produzindo, primeiramente, um ultrafiltrado ou uma secre^ao fluida do sangue. Esse ultrafiltrado entra na extremidade 
proximal do tiibulo e e modificado continuamente conforme flui pelo tiibulo. O produto final e a urina. 

Vaciiolo contratil 

O minusculo vacuolo esferico intracelular dos eucariotas unicelulares e esponjas de agua doce nao e um orgao excretor 
verdadeiro, ja que a amonia e outras excretas nitrogenadas do metabolismo se difundem prontamente para a agua circundante. 
O vacuolo contratil de eucariotas unicelulares de agua doce e um orgao de equilibrio hidrico que elimina o excesso de agua 
absorvido por osmose. Conforme a agua entra na celula, um vacuolo cresce e por fim se contrai e esvazia seu conteudo 
atraves de um poro na superficie. O ciclo e repetido ritmicamente. Embora o mecanismo para o enchimento do vacuolo nao 
seja totalmente compreendido, pesquisas recentes sugerem que os vacuolos contrateis tern numerosas bombas de protons 
dentro de sua membrana (as bombas de protons estao descritas juntamente com a cadeia de transporte de eletrons no Capitulo 
4). As bombas de protons criam gradientes de e HCO^ que puxam a agua para dentro do vacuolo, formando uma solu^ao 
isosmotica. Esses ions sao excretados quando o vacuolo se esvazia (ver Eigura 11.15, Capitulo 11). 

Os vacuolos contrateis sao comuns nos eucariotas unicelulares, esponjas e animals radiados de agua doce (como a hidra), 
mas sao raros ou ausentes nas formas marinhas desses grupos, que sao isosmoticos em rela^ao a agua do mar e, 
consequentemente, nao perdem nem ganham muita agua. 

Nefridio 

O tipo mais comum de orgao excretor dos invertebrados e o nelfidio, uma estrutura tubular, projetada para manter um 
equilibrio osmotico apropriado. Um dos modelos mais simples e o sistema de celulas-flama (ou protonefridio) dos 
acelomados (p. ex., platelmintos) e de alguns pseudocelomados (p. ex., rotiferos). 

Nas planarias e outros platelmintos, o sistema de protonelfidios compreende dois sistemas de ductos altamente 
ramificados e distribuidos por todo o corpo, comcada ramo terminando emuma “celula-flama” (Eigura 30.5). O fluido entra 
nesse sistema atraves das celulas-flama, nas quais o batimento ritmico do tufo de flagelos, que lembra uma minuscula chama 
bruxuleante, cria uma pressao negativa que puxa o fluido para dentro da por^ao tubular do sistema. A medida que o fluido se 
desloca no tiibulo, a agua e os metabolitos importantes para o corpo sao recuperados atraves da reabsor^ao, deixando para 
tras os residuos; estes serao eliminados atraves de poros excretores que se abrem ao longo da superflcie do corpo. As 
excretas nitrogenadas (principalmente amonia) difundem-se atraves de toda a superflcie do corpo. 

O sistema de celulas-flama e extremamente ramiflcado por todo o corpo de um platelminto. Portanto, esses animals nao 
necessitam de um sistema circulatorio para conduzir as excretas ate um sistema excretor centralizado (como os rins dos 
vertebrados e de muitos invertebrados). 

O protonelfidio aqui ja descrito e um sistema fechado. Os tiibulos sao fechados na extremidade interna e a urina e 
formada de um fluido que precisa, primeiramente, entrar nos tiibulos sendo transportado atraves das celulas-flama. Um tipo 
mais avan 9 ado e o nelfidio aberto ou “verdadeiro” (metanefridio), encontrado em varies fllos eucelomados, como os 
anelideos (Eigura 30.6), moluscos e diversos fllos menores. Um metanelfidio difere de um protonelfidio em dois aspectos 
importantes. Emprimeiro lugar, o tubulo e aberto emambas as extremidades, permitindo que o fluido seja conduzido para o 
interior do tubulo atraves de uma abertura em forma de funil ciliado, o nefrostoma. Em segundo lugar, um metanelfidio e 
circundado por uma rede de vasos sanguineos que ajuda na reabsor 9 ao da agua e de substancias valiosas, como sais, a 9 ucares 
e aminoacidos. 


Poros excretores 



Figura 30.5 Sistema de celulas-flama de urn platelminto. Os fluidos corporals coletados pelas celulas-flama 
(protonefridios) sao transferidos para urn sistema de ductos ate poros excretores na superficie do corpo. 
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Figura 30.6 Sistema excretor de uma minhoca. Cada segmento apresenta urn par de grandes nefridios 
suspenses em uma cavidade celomatica preenchida per fluido. Cada nefridio ocupa dois segmentos porque o funil 
ciliado (nefrostoma) drena o segmento anterior ao segmento que contem o resto do nefridio. O tubulo nefrico 
reabsorve as substancias importantes do fluido tubular para o interior da rede capilar. 

Apesar dessas diferen^as, o processo basico da forma^ao da urina e o mesmo nos protonefridios e nos metanefridios: o 


fluido entra e flui continuamente ao longo de um tubulo onde e seletivamente modifieado (1) reabsorvendo solutos valiosos 


dele e devolvendo-os ao corpo, e (2) pela adi^ao de solutos de rejeitos a ele (secre^ao). A sequencia assegura a remo 9 ao de 


rejeitos do corpo sem a perda de substancias uteis. Os rins dos vertebrados funcionam basicamente da mesma forma (ver 


adiante). 


Rins dos artropodes 

As glandulas antenais pareadas dos crustaceos, localizadas na parte ventral da cabe^a (Figura 30.7), sao uma elabora^ao do 
orgao nefridial basico. No entanto, elas nao apresentam nefrostomas abertos. Em vez disso, a pressao hidrostatica do sangue 
forma um filtrado do sangue sem proteinas (ultrafiltrado) no saco terminal. Na por 9 ao tubular da glandula, a reabsor 9 ao 
seletiva de certos sais e a secre 9 ao ativa de outros modifica o filtrado conforme ele se move para a bexiga. Dessa forma, os 
crustaceos sao dotados de orgaos excretores basicamente semelhantes aos dos vertebrados na sequencia funcional de 











format ao da urina. 

Os insetos e as aranhas apresentam um sistema excretor unico, formado por tubulos de Malpighi que operamemconjunto 
com glandulas especializadas localizadas na parede do reto (Figura 30.8). Esses finos e elasticos tubulos de Malpighi sao 
feehados e nao eontemum suprimento arterial. A forma 9 ao da urina nao ocorre pela filtra^ao dos fluidos corporals como no 
caso do nefridio, mas e produzida por mecanismos de seere^ao tubular pelas celulas que revestem os tubulos de Malpighi que 
sao banhadas pela hemolinfa (sangue). Esse proeesso e iniciado por transporte ativo (Capitulo 3) de ions hidrogenio para 
dentro do lumen do tubulo. Posteriormente, esses ions hidrogenio sao transportados de volta para as eelulas que revestem o 
tubulo utilizando transportadores de proteina (Capitulo 3) que trocam ions hidrogenio com ions sodio ou potassio e os ions 
cloro seguempassivamente. Os insetos herbivoros e onivoros seeretam prineipalmente potassio no lumen tubular. Os insetos 
carnivoros, eomo os mosquitos sugadores de sangue, inieialmente seeretam um fluido com alta concentra 9 ao de sodio que 
reflete o alto teor de sal de uma refei 9 ao de plasma sanguineo (ver Capitulo 31). Conforme os globulos vermelhos sao 
digeridos, a quantidade de sodio no fluido eai e este se torna rico em ions potassio. A seore 9 ao de ions eria uma pressao 
osmotica que puxa a agua, os solutos e as excretas nitrogenadas, especialmente acido urico, para dentro do tubulo. O acido 
urico entra no segmento distal em fundo cego do tubulo na forma de urato de potassio soluvel, que se precipita na forma de 
acido urico insoluvel na extremidade proximal do tubulo. Uma vez que a urina em forma 9 ao tenha sido drenada para o interior 
do reto, a agua e os sais podem ser reabsorvidos por glandulas retais especializadas, deixando para tras o acido urico, o 
excesso de agua, sais e outros residues, que sao eliminados nas fezes. As glandulas retais de estagios larvais aquatieos de 
insetos absorvem soluto e pouea agua, enquanto insetos que se alimentam de sangue podem alterar a quantidade de sal e agua 
reabsorvidos durante e entre as refei 96 es. As fezes de insetos que se alimentam de sangue serao rieas em agua e excesso de 
sais durante e imediatamente apos se alimentarem, porem terao pouea agua e sais entre as refei 96 es. O sistema excretor dos 
tubulos de Malpighi adapta-se perfeitamente a vida em ambientes secos e contribuiu para a diversiflea 9 ao adaptativa dos 
insetos no meio terrestre. 



Figura 30.7 Glandulas antenais dos crustaceos, mostradas em um lagostim. Bias sao rins filtradores nos quais 
um filtrado do sangue e formado no saco terminal. O ultrafiltrado e convertido em urina conforme passa pelo 
tubulo em diregao a bexiga. 







Figura 30.8 Tubulos de Malpighi dos insetos. Os tubulos de Malpighi estao localizados na jungao de mesenteron 
e proctodeu (reto). Os solutos, especialmente o potassio, sao secretados ativamente nos tubulos a partir da 
hemolinfa (sangue) circundante, seguidos pela agua, acido urico e outros residuos. Esse fluido e drenado para o 
reto, onde os solutos (incluindo o potassio) e a agua sao reabsorvidos ativamente, deixando as excretas para 
serem eliminadas. 

RIM DOS VERTEBRADOS 
Ancestralidade e embriologia 

A partir de estudos comparados de desenvolvimento, os biologos acreditam que o rim dos primeiros vertebrados estendia-se 
por toda a cavidade celomatica e era constituido por tubulos arranjados de forma segmentada, cada um lembrando umnelfidio 
de invertebrado. Cada tiibulo abre-se para o celoma em uma das extremidades, atraves de um nelfostoma, e para um ducto 
arquinefrico comum na outra extremidade. Esse rim ancestral e chamado de arquinefro (“rim antigo”), e encontramos umrim 
segmentado muito semelhante a um arquinefro nos embrioes de feiticeiras e de cecilias (Figura 30.9). Praticamente desde o 
inicio, o sistema reprodutivo, que se desenvolve ao lado do sistema excretor dos mesmos blocos de segmentos do tronco 
mesodermico, usou os ductos nefricos como um sistema condutor conveniente para produtos reprodutivos. Portanto, embora os 
dois sistemas nao tenham, funcionalmente, nada em comum, eles estao intimamente associados por usarem os mesmos ductos 
(Figura 30.9). 

Os rins dos vertebrados vivos desenvolveram-se desse piano ancestral. Durante o desenvolvimento embrionario dos 
vertebrados amniotas, os rins desenvolvem-se em tres estagios sucessivos: pronefro, mesonefro e metanefro (Figura 30.9). 
Alguns desses estagios, mas nao todos, sao observados em outros grupos de vertebrados. Em todos os embrioes de 
vertebrados, o pronefro e o primeiro rim a aparecer. Ele esta localizado na regiao anterior do corpo e torna-se parte do rim 
definitivo apenas nas feiticeiras adultas e em algumas poucas especies de peixes osseos. Em todos os demais vertebrados, o 
pronefro degenera durante o desenvolvimento e e substituido por um mesonefro localizado mais centralmente. O mesonefro e o 
rim funcional dos embrioes dos amniotas (repteis, aves e mamiferos). O mesonefro e o metanefro, juntos chamados de 
opistonefro (Figura 30.9), formamo rim dos adultos da maioria dos peixes e anfibios. 
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Pronefro: Rim funcional dos adultos de 
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Figura 30.9 Desenvolvimento comparado do rim dos vertebrados machos. Em marrom - estruturas funcionais. 
Em marrom-claro - partes degeneradas ou nao desenvolvidas. 

O metanefro, earacteristieo dos amniotas adultos, distingue-se do pronefro e do mesonefro em varios aspeetos. Ele tern 
uma loealiza^ao mais caudal e e uma estrutura muito maior e mais compacta, contendo um numero muito grande de tubulos 
nefricos. Ele e drenado por um novo ducto, o ureter, que se desenvolve quando o antigo ducto arquinefrico foi relegado ao 
sistema reprodutivo do macho para o transporte do esperma. Portanto, tres tipos sucessivos de rins - pronefro, mesonefro e 
metanefro - sucedem-se embrionariamente e, de certa forma, filogeneticamente nos amniotas. 


Fun^ao do rim dos vertebrados 

O rim dos vertebrados e parte de diversos mecanismos interligados que mantem a homeostase celular, e e o principal orgao 
que regula o volume e a composi 9 ao do fluido do ambiente interno. Embora descrevamos o rim dos vertebrados como um 
orgao de excre^ao, a remo 9 ao dos produtos metabolicos de excre 9 ao e incidental emrela 9 ao a sua fun 9 ao osmorreguladora. 

A organiza 9 ao dos rins difere um pouco nos diferentes grupos de vertebrados, mas, em todos, a unidade funcional basica 
e 0 nefron, e a urina e formada por meio de tres processes fisiologicos bem definidos: filtra9ao, reabsor9ao e secre9ao. 
Essa discussao tern como foco principalmente o rim dos mamiferos, que e o orgao osmorregulador conhecido de forma mais 
completa. 

Os dois rins dos seres humanos sao pequenos orgaos que constituem menos de 1% do peso do corpo; embora recebamde 
20 a 25% do debito cardiaco total - de 1.440 a 1.800 f de sangue por dia. Esse enorme fluxo sanguineo e canalizado para 


















































aproximadamente 2 milhoes de nefrons, que formam a maior parte dos dots rins. Cada nefron come^a com uma camara 
expandida, a capsula de Bowman, que contemumtufo de capilares, os glomerulos, que juntos formam o corpiisculo renal. A 
pressao sanguinea nos capilares glomerulares for 9 a um filtrado praticamente sem proteinas para dentro da capsula de 
Bowman e ao longo de um tubulo renal, que consiste cm varies segmentos que desempenham as fun 96 es de reabsor 9 ao e 
secre 9 ao no processo de forma 9 ao da urina. O filtrado passa, primeiramente, para o interior de um tubulo convoluto proximal 
e, depois, para uma longa al 9 a de Henle comparedes finas, que pode estender-se profundamente na por 9 ao interna do rim (a 
medula) antes de retornar a parte externa (o cortex), onde se torna um tubulo convoluto distal. Desse tubulo distal, o fiuido e 
conduzido para um ducto coletor, que se esvazia na pelvis renal. Aqui a urina e armazenada antes de ser transportada pelo 
ureter ate a bexiga urinaria. Essas rela 96 es anatomicas estao mostradas na Figura 30.10. 

A urina que deixa o ducto coletor e muito diferente do filtrado produzido no corpusculo renal. Durante seutrajeto atraves 
do tubulo renal e ducto coletor, tanto a composi 9 ao quanto a concentra 9 ao do filtrado original mudam Alguns solutos, como 
toda a glicose e os aminoacidos e a maior parte do sodio, foram reabsorvidos, enquanto outros, como os ions hidrogenio e a 
ureia, foram concentrados na urina. 

O nefron, comsua pressao de filtra 9 ao e tubulos, esta intimamente relacionado coma circula 9 ao sanguinea (Figuras 30.10 
e 30.11). O sangue proveniente da aorta entra em cada um dos rins atraves de uma grande arteria renal, a qual se divide cm 
um sistema ramificado de arterias menores. O sangue arterial chega ate o glomerulo atraves de uma arteriola aferente e sai 
atraves de uma arteriola eferente. Da arteriola eferente, o sangue viaja para uma extensa rede capilar que envolve e alimenta 
os tubulos convolutos proximais e distais e a al 9 a de Henle. Essa rede capilar proporciona o meio para troca das substancias 
que sao reabsorvidas ousecretadas pelos tubulos renais. Desses capilares, o sangue e reunido emveias que se unemformando 
a veia renal. Essa veia retorna o sangue para a veia cava posterior. 

Filtra^ao glomerular 

Vamos retornar, agora, ao glomerulo, onde se inicia o processo de forma 9 ao da urina. O glomerulo atua como um filtro 
mecanico especializado que produz um filtrado do plasma praticamente sem proteinas emum espa 90 preenchido por fiuido da 
capsula de Bowman em decorrencia da alta pressao sanguinea, atraves das paredes capilares do glomerulo. O diametro da 
arteriola aferente que entra no glomerulo e maior do que o da eferente, proporcionando uma alta pressao hidrostatica que 
permite a forma 9 ao do filtrado glomerular. As moleculas de soluto, pequenas o bastante para passar atraves das fendas de 
filtra 9 ao da parede capilar, sao carreadas com a agua na qual estao dissolvidas. No entanto, as celulas vermelhas do sangue e 
quase todas as proteinas plasmaticas sao retidas, porque elas sao muito grandes para passar atraves desses poros (Figura 
30.12). 

O filtrado continua atraves do sistema tubular renal, onde sofre uma extensa modifica 9 ao antes de se tomar urina. Os rins 
humanos formam aproximadamente 180 f de filtrado por dia, um volume que excede muitas vezes o volume sanguineo total. Se 
esse volume de agua e os valiosos nutrientes e sais que contem fossem perdidos, rapidamente o corpo ficaria deplecionado 
desses compostos. A deple 9 ao nao acontece porque quase todo o filtrado e reabsorvido. O volume final de urina nos humanos 
e em media de 1,2 f por dia. 

A conversao de filtrado em urina envolve dois processes: (1) a modifica 9 ao da composi 9 ao do filtrado atraves de 
reabsor 9 ao e secre 9 ao tubular; e ( 2 ) mudan 9 as na concentra 9 ao osmotica total da urina atraves da regula 9 ao da excre 9 ao de 
agua. 
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Figura 30.10 Sistema urinario de humanos, com ampliagoes mostrando detalhes do rim e de urn unico nefron. 



Figura 30.11 Micrografia eletronica de varredura de estruturas de microcirculagao de urn rim de mamifero, 
mostrando diversos glomerulos e os vasos sanguineos associados. A capsula de Bowman, que normalmente 
envolve cada glomerulo, foi removida na preparagao do material. 
































Figura 30.12 
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{ampliagao). A agua, os eletrolitos e outras moleculas pequenas passam pela barreira porosa de filtragao, mas 


quase todas as proteinas do plasma sao grandes demais para passarem por essa barreira. Dessa maneira, o 


filtrado nao tern proteinas. 


Reabsorgao tubular 

Cerca de 60% do volume do filtrado e virtualmente toda a glicose, aminoacidos, vitaminas e outros nutrientes valiosos sao 
reabsorvidos no tubulo convoluto proximal. Grande parte dessa reabsorgao oeorre atraves de transporte ativo, no qual e 
usada energia celular para transportar substaneias do fluido tubular para a rede capilar circundante e, portanto, para a 
circulagao sanguinea. Os eletrdlitos como o s6dio, potassio, calcio, bicarbonato e fosfato sao reabsorvidos pelas bombas 
ionicas, proteinas transportadoras ativadas pela hidrdlise do ATP (as bombas ionicas sao descritas no Capitulo 3). Como uma 
fungao essencial do rim e regular as concentragoes plasmaticas de eletrdlitos, todos sao individualmente reabsorvidos por 
bombas ionicas especificas para cada eletrolito. O grau de reabsorgao depende da capacidade do corpo de conservar cada 
mineral. Algumas substaneias sao reabsorvidas passivamente. Por exemplo, os ions cloro negativamente carregados fiuem 
passivamente por difusao atraves de canais proteicos (Capitulo 3) especificos para esses ions, seguindo a reabsorgao ativa 
dos ions s6dio positivamente carregados no tubulo convoluto proximal. A agua tambem se difunde passivamente do tubulo 
atraves de canais abertos de proteina, a medida que se segue osmoticamente a reabsorgao ativa dos solutos. 

Para a maioria das substaneias, ha um limite superior para a quantidade de substancia que pode ser reabsorvida. Esse 
limite superior e denominado transporte maximo (limiar renal) para a substancia. Por exemplo, a glicose normalmente e 
completamente reabsorvida pelo rim porque o transporte maximo para a glicose esta bem acima da quantidade de glicose em 
geral presente no filtrado glomerular. Se a glicose plasmatica exceder esse limiar, como no diabetes melito, ela aparece na 
urina (Figura 30.13). 


Na doen^a denominada diabetes melito, a glicose aumenta a niveis de concentra^o anormalmente altos no plasma sanguineo (hiperglicemia), porque o hormonio 







insulina, que permite as celulas absorverem a glicose, e deficiente (ver Capftulo 34). A medida que a glicose eleva-se no sangue acima do nfvel normal de cerca de 
100 mg/100 m^ de plasma, a concentragao de glicose no filtrado tambem aumenta e mais glicose precise ser reabsorvida pelo tubulo proximal. No fim, chega-se ao 
ponto (cerca de 300 mg/100 m£de plasma) no qua! a capacidade de reabsor^o das celulas tubulares flea saturada. Acima desse transporte maximo da glicose, ela 
verte para a urina. A urina de urn paciente com diabetes melito nao tratado e doce, a sede e insaciavel, e o corpo se debilita mesmo com uma grande quantidade de 
alimento ingerida. Na Inglaterra, ha seculos essa doenga e apropriadamente chamada de "mal da urina" (pissing&i[).* 


Ao contrario da glicose ou aminoacidos, a maioria dos eletrolitos e excretada na urina em quantidades variaveis. A 
reabsor 9 ao do sodio, o cation predominante no plasma, ilustra a flexibilidade do processo de reabsor 9 ao. O rimhumano Ultra 
aproximadamente 600 g de s6dio a cada 24 h. Quase todo o s6dio e reabsorvido, porem a quantidade exata e equiparada 
precisamente a quantidade ingerida. Com uma ingestao normal diaria de 4 g de s6dio, o rim exereta 4 g e reabsorve 596 g a 
eada dia. Uma pessoa submetida a uma dieta eom pouco sal, eom 0,3 g de s6dio por dia, ainda mantem o equilibrio salino 
porque apenas 0,3 g escapa da reabsor 9 ao. Porem, eom uma ingestao muito alta de sal, aeima de 20 g por dia, o rim nao 
eonsegue exeretar s6dio tao rapido quanto e ingerido. O eloreto de s6dio nao exeretado eausa a reten 9 ao adicional de agua nos 
fluidos corporais e a pessoa ganha peso (a ingestao de sal de um norte-amerieano medio e de eerea de 6 a 18 g por dia, 
aproximadamente 20 vezes mais do que o eorpo necessita e 3 vezes mais do que e considerado aceitavel para aqueles eom 

predisposi 9 ao a pressao arterial elevada). 

Glomerulo 





Figura 30.13 O mecanismo de reabsorgao tubular da glicose pode ser comparado a uma esteira rolante correndo 
a uma velocidade constante. A. Quando a concentragao de glicose no filtrado glomerular e baixa, ela e totalmente 
reabsorvida. B. Quando a concentragao de glicose no filtrado atinge o nivel de transporte maximo, todos os locais 
transportadores para glicose ficam ocupados. C. Se os niveis de glicose aumentarem ainda mais, como no 
diabetes melito, um pouco de glicose escapa dos transportadores e aparece na urina. 


Um rim humano pode adaptar-se para exeretar grandes quantidades de sal (eloreto de sodio) sob condi^es de alta ingestao de sal. Nas sociedades acostumadas a 
uso indiscriminado de alimentos excessivamente salgados para conserva^o (p. ex., came de porco e arenque salgados), o consume diario pode aproximar-se, ou 
mesmo exceder, 100 g. Sob tais condi^es, o peso do corpo permanece normal. No entanto, a ingestao repentina de 20 a 40 g/dia durante voluntaries nao 
adaptados a tais ingestoes altas de sal causou incha^o nos tecidos, aumento do peso corporal e aumento na pressao arterial. 

Os tubulos convolutos distais fazem ajustes adicionais na composigao do filtrado. O s6dio reabsorvido pelo tubulo 
eonvoluto proximal - cerca de 85% do total filtrado - e de reabsorgao obrigatdria; essa quantidade e reabsorvida 
independentemente da ingestao de s6dio. Entretanto, no tubulo eonvoluto distal, a reabsorgao do s6dio e controlada pela 
aldosterona, umhormonio esteroide seeretado pela glandula adrenal (Capitulo 34). A aldosterona aumenta tanto a reabsorgao 
ativa de s6dio quanto a seeregao de potassio pelos tubulos distais; portanto, o hormonio diminui a perda de s6dio e aumenta a 
perda de potassio na urina. A seeregao da aldosterona e regulada (1) pela enzima renina, produzida pelo aparelho 
justaglomerular, umeomplexo de celulas loealizado na jungao da arteriola aferente eomo glomerulo (ver Figura 30.10), e (2) 
por elevados niveis sanguineos de potassio. A renina e liberada em resposta a um baixo nivel sanguineo de s6dio, a uma 




















pressao arterial muito baixa (o que pode ocorrer se o volume sangulneo diminuir muito) ou a um baixo teor de sodio no 
filtrado glomerular. A renina, entao, inieia uma serie de eventos enzimatieos que eulminam eom a produ 9 ao de angiotensina, 
um hormonio transportado pelo sangue que tern diversos efeitos eonjugados. Em primeiro lugar, ele estimula a libera 9 ao de 
aldosterona, que, por sua vez, aumenta a reabsor 9 ao de sodio e a secre 9 ao de potassio pelo tiibulo distal. Em segundo lugar, 
ele aumenta a seere 9 ao do hormonio antidiuretico (vasopressina, discutida mais adiante), que promove a eonserva 9 ao de 
agua pelo rim Em terceiro lugar, ele aumenta a pressao sanguinea. Finalmente, ele estimula a sede, que tambem e estimulada 
pelo menor volume sanguineo ou maior osmolaridade do sangue. Essas a 96 es da angiotensina tendem a reverter as 
eireunstaneias (baixo teor de sodio no sangue e baixa pressao arterial e/ou volume sanguineo) que dispararam a secre 9 ao de 
renina. O sodio e a agua sao eonservados, e o volume sanguineo e a pressao arterial sao restituidos aos valores normals. 

A flexibilidade da reabsor 9 ao distal de sodio varia eonsideravelmente nos diferentes animals: e restrita nos seres 
humanos, mas muito ampla nos roedores. Essas diferen 9 as surgiram porque pressoes de sele 9 ao durante a evolu 9 ao adaptaram 
os roedores aos ambientes seeos. Eles precisam eonservar a agua e, ao mesmo tempo, excretar uma quantidade eonsideravel 
de sodio. Os seres humanos, no entanto, nao sao projetados para acomodar os grandes apetites por sal que muitos tern Nossos 
parentes mais proximos, os grandes primatas, sao vegetarianos com uma ingestao media de sal de menos de 0,5 g/dia. 
Secre^ao tubular 

Alem de reabsorver materials do filtrado glomerular, o nefron pode secretar materials atraves do epitelio tubular e para 
dentro do filtrado. Nesse processo, o inverso da reabsor 9 ao tubular, as proteinas transportadoras nas celulas epiteliais 
tubulares seletivamente transportam substancias do sangue nos capilares fora do tubulo para o filtrado no interior do tubulo. A 
secre 9 ao tubular possibilita ao rim aumentar as concentra 96 es de materials a serem excretados na urina, como os ions 
hidrogenio e potassio, farmacos e varias substancias organicas estranhas. O epitelio tubular e capaz de reconhecer substancias 
organicas estranhas, como drogas farmaceuticas ingeridas, porque elas sao metabolizadas pelo figado para formar moleculas 
cationicas ou anionicas. Essas moleculas sao transportadas pelo epitelio tubular, que tern transportadores cationicos e 
anionicos na sua membrana. O tubulo convoluto distal e o local da maior parte da secre 9 ao tubular. 

Nos rins dos peixes osseos marinhos, repteis e aves, a secre 9 ao tubular e um processo diferente do que ocorre nos rins 
dos mamiferos. Os peixes osseos marinhos secretam ativamente grandes quantidades de magnesio e sulfato, sals marinhos que 
sao subprodutos de seu modo de osmorregula 9 ao (ver anteriormente). Os repteis e as aves excretam acido urico em vez de 
ureia como principal excreta nitrogenada (ver Eigura 4.19, no Capitulo 4). Essa substancia e ativamente secretada pelo 
epitelio tubular. Como o acido urico e quase insoluvel, ele forma cristais na urina e requer pouca agua para sua excre 9 ao. 
Desse modo, a excre 9 ao de acido urico e uma importante adapta 9 ao para conserva 9 ao de agua. 

Excre^ao de agua 

Os rins fazem um controle vigilante da pressao osmotica do sangue. Quando a ingestao de fiuido e alta, o rim excreta urina 
diluida, preservando os sais e excretando a agua. Quando a ingestao e baixa, os rins conservam a agua formando uma urina 
concentrada. Uma pessoa desidratada pode concentrar a urina ate aproximadamente 4 vezes a concentra 9 ao osmotica do 
sangue. Essa capacidade importante de concentrar urina nos capacita a excretar os rejeitos comuma perda minima de agua. 

A capacidade dos rins de alguns mamiferos e algumas aves para produzir uma urina concentrada envolve a intera 9 ao da 
al 9 a de Henle com os ductos coletores. Essa intera 9 ao produz um gradiente osmotico no rim, como mostrado na Eigura 30.14. 
No cortex, o fiuido intersticial e isosmotico em rela 9 ao ao sangue; porem, mais profundamente na medula, a concentra 9 ao 
osmotica e 4 vezes maior do que a do sangue (nos roedores e mamiferos do deserto que podem produzir uma urina altamente 
concentrada, o gradiente osmotico e muito maior do que nos humanos). As alias concentra 96 es osmoticas na medula sao 
produzidas pela troca de ions na al 9 a de Henle atraves da multip]ica 9 ao contracorrente. “Contracorrente” refere-se as 
dire 96 es opostas do movimento do fiuido nos dois ramos da al 9 a de Henle: para baixo, no ramo descendente, e para cima no 
ramo ascendente. “Multiplica 9 ao” descreve a concentra 9 ao osmotica crescente na medula, ao redor das al 9 as de Henle e 
ductos coletores, resultante da troca ionica entre os dois ramos da al 9 a. 

As caracteristicas funcionais desse sistema sao como segue. O ramo descendente da al 9 a de Henle e permeavel a agua, 
mas impermeavel aos solutos. O ramo ascendente e quase impermeavel a agua. O cloreto de sodio movimenta-se passivamente 
da parte inferior do ramo ascendente para o fiuido do tecido circundante (Eigura 30.14). A medida que o intersticio ao redor 


da al 9 a torna-se mais concentrado com soluto, a agua e puxada do ramo descendente por osmose. O fluido tubular na base da 
al 9 a, agora mais eoneentrado, desloea-se para eima pelo ramo aseendente, onde ainda mais eloreto de sodio se difunde ou e 
bombeado para fora. Dessa maneira, o efeito do movimento ionieo no ramo aseendente e multiplieado a medida que mais agua 
e retirada do ramo deseendente e um fluido mais eoneentrado esta disponivel para o ramo aseendente (Figuras 30.14 e 30.15). 
Os eapilares sanguineos que eireundam as al 9 as de Henle, vasa recta, tambem estao dispostos de modo eontraeorrente. 
Portanto, o sal que se difunde para o sangue dos vasa recta proximos ao ramo aseendente da al 9 a de Henle nao deixara a 
medula, mas se difundira daqui para o sangue que esta entrando na medula nos vasa recta, de modo que muito poueo sal e 
perdido dessa regiao. Esse arranjo de vasos sanguineos e importante para manter o gradiente de eoneentra 9 ao osmotiea da 
medula e do eortex. 

Um ajuste final da conoentra 9 ao de urina nao oeorre nas al 9 as de Henle, mas nos duetos eoletores. Aurina em forma 9 ao 
que entra no tubulo distal a partir da al 9 a de Henle e diluida (por eausa dos sals retirados) e pode ser ainda mais dilmda por 
reabsor 9 ao ativa de mais eloreto de sodio no tubulo distal. A urina em forma 9 ao, pobre em solutos, porem eontendo ureia, 
agora fiui para baixo no dueto eoletor. Devido a alta oonoentra 9 ao de solutos no fluido interstieial ao redor do dueto eoletor, a 
agua e retirada da urina. Conforme a urina torna-se mais eoneentrada, a ureia tambem difunde-se para fora do dueto. As 
regioes inferiores do dueto eoletor sao permeaveis a ureia e, ate agora, quatro transportadores diferentes de ureia foram 
deseobertos. Um poueo dessa ureia fiui de volta para a por 9 ao inferior do ramo aseendente da al 9 a de Henle, mas eomo a al 9 a 
e menos permeavel a ureia, sua eoneentra 9 ao aumenta no fluido dos teeidos da medula. Esse aeumulo de ureia eontribui 
signifieativamente para a alta eoneentra 9 ao osmotiea da medula e para o meeanismo de multipliea 9 ao eontraeorrente (Figura 
30.15). 

A quantidade de agua reabsorvida e a eoneentra 9 ao final da urina dependem da permeabilidade das paredes do tubulo 
eonvoluto distal e do dueto eoletor. Esse proeesso e eontrolado pelo hormonio antidiuretico (ADH, ou vasopressina), 
liberado pela regiao posterior da glandula pituitaria (neuro-hipofise, ver Capitulo 34). Por sua vez, os receptores 
espeeializados do eneefalo, que monitoram eonstantemente a pressao osmotiea dos fiuidos eorporais, regulam a libera 9 ao 
desse hormonio. Quando a pressao osmotiea sanguinea aumenta, ou o volume sanguineo diminui, eomo durante uma 
desidrata 9 ao, a glandula pituitaria libera mais ADH. O ADH aumenta a permeabilidade do dueto eoletor, aumentando a 
quantidade de eanais de agua nas eelulas epiteliais do dueto eoletor. Entao, a medida que o fluido do dueto eoletor passa pela 
regiao hiperosmotiea da medula renal, a agua difunde-se pelos eanais para o fluido interstieial eireundante e e earreada pela 
eireula 9 ao sanguinea. Assim, a urina perde agua e se toma mais eoneentrada. Dada essa sequeneia de eventos para a 
desidrata 9 ao, nao e difieil anteeipar eomo o sistema responde a super-hidrata 9 ao; a pituitaria para de liberar ADH, os eanais 
de agua nas eelulas epiteliais do dueto eoletor diminuem em numero, e um grande volume de urina diluida e exeretado. 

A eapaeidade variavel de diferentes mamiferos para produzir uma urina eoneentrada relaeiona-se intimamente eom o 
eomprimento das al 9 as de Henle. Os eastores, que nao tern neeessidade de eonservar agua no seuambiente aquatieo, temal 9 as 
eurtas e podem eoneentrar urina apenas eerea de duas vezes a osmolaridade do sangue. Os seres humanos, eom al 9 as de Henle 
relativamente mais longas, podem eoneentrar a urina 4,2 vezes mais do que sangue. Como e previsivel, os mamiferos do 
deserto temumpoder muito maior de eoneentrar urina. Umeamelo pode produzir urina eom 8 vezes a eoneentra 9 ao do plasma, 
umgerbilo, 14 vezes, e umrato saltador australiano, 22 vezes. Nesse animal, o maior eoneentrador de todos, as longas al 9 as 
de Henle estendem-se ate a ponta de uma longa papila renal que se prolonga ate a abertura do ureter. 



Figura 30.14 Mecanismo de concentragao de urina nos mamiferos. O sodio e o cloro se difundem ou sao 
bombeados do ramo ascendente da alga de Henie, e a agua e puxada passivamente do ramo descendente, que e 
impermeavel ao cloreto de sodio. O cloreto de sodio reabsorvido do ramo ascendente da alga de Henie e a ureia 
reabsorvida do ducto coletor aumentam a concentragao osmotica na medula renal, criando urn gradiente osmotico 
para a reabsorgao controlada de agua do ducto coletor. 

REGULAgAO TERMICA 

Vimos que um dos problemas fundamentais que um animal enlrenta e manter seu meio interno em um estado que permita a 
fungao celular normal. As atividades bioqulmicas sao senslveis ao meio quimico, e, ate o momento, nossa discussao tern 
examinado como o ambiente quimico e estabilizado. As reagoes bioquimicas tambem sao extremamente sensiveis a 
temperatura. Todas as enzimas apresentam uma temperatura otima; em valores acima ou abaixo desse otimo, o funcionamento 
das enzimas e prejudicado. Portanto, a temperatura e umlimitador grave para todos os animals, pois eles precisam manter uma 
estabilidade bioquimica. Quando a temperatura corporal cai demais, os processos metabolicos fleam mais lentos, reduzindo a 
quantidade de energia que o animal precisa reunir para sua atividade e reprodugao. Se a temperatura corporal aumentar muito, 
as reagoes metabolicas tornam-se desequilibradas e a atividade enzimatica e diflcultada ou mesmo interrompida. Portanto, os 
animals podem ser bem-sucedidos apenas em limites muito restritos de temperatura, normalmente entre 0 e 40°C. Os animals 
devem encontrar um habitat onde nao tenham que lidar com temperaturas extremas ou precisam desenvolver meios de 




































estabilizar seu metabolismo independentemente dos extremos de temperatura. 


Uma diferenga de 10°C na temperatura tern side usada como padrao para medir a sensibilidade termica de uma fungao biologica. Esse valor, chamado de Qio, e 
determinado (para intervalos de temperatura de exatamente 10°C) simplesmente dividindo o valor da taxa de uma fungao (como a taxa metabolica ou a taxa de 
uma reagao enzimatica) na temperatura mais elevada pelo valor dessa taxa na temperatura mais baixa. Em geral, reagoes metabolicas tern valores de Qio de cerca 
de 2,0 a 3,0. Os processes puramente ffsicos, como a difusao, tern valores de Qio muito mais baixos, normalmente proximos a 1,0. 




Figura 30.15 Concentragao osmotica do fluido tecidual do rim de mamifero. O fluido tecidual e isosmotico no 
cortex renal {lado esquerdo no diagrama), mas a concentragao osmotica aumenta continuamente em diregao a 
medula, atingindo o maximo na papila, onde a urina drena para o ureter. 

Ectotermia e endotermia 

Os termos “sangue-frio” e “sangue-quente” tern sido usados ha muito tempo para dividir os animais em dois grupos: 
invertebrados e vertebrados que parecem trios ao toque e aqueles, como os humanos, outros mamiferos e aves, que nao dao 
essa sensagao. E verdade que a temperatura corporal dos mamiferos e aves e, normalmente (embora nao sempre), mais quente 
do que a temperatura do ar, mas um animal de “sangue-lfio” nao e necessariamente Ifio. Os peixes tropicals e insetos e repteis 
aquecendo-se ao Sol podem ter temperaturas corporals equivalentes ou superiores aquelas dos mamiferos. Ao contrario, 
muitos mamiferos de “sangue-quente” hibernam, permitindo que sua temperatura corporal se aproxime do ponto de 
congelamento da agua. Desse modo, os termos “sangue-quente” e “sangue-lfio” sao demasiadamente subjetivos e imprecisos, 
porem estao tao fortemente enraizados em nosso vocabulario, que a maioria dos biologos acha mais facil usa-los do que 
muda-los. 

Os zoologos Ifequentemente usam os termos pecilotermico (temperatura corporal que varia conforme a temperatura 

















ambiental) e homeotermico (temperatura corporal constante, regulada independentemente da temperatura ambiental) como 
alternativa aos termos “sangue-frio” e “sangue-quente”, respectivamente. Esses termos, que se referem a variabilidade da 
temperatura do eorpo, sao mais precisos e mais informativos, porem ainda ofereeem difieuldades. For exemplo, os peixes de 
profundidade vivem em um ambiente que nao apresenta varia 96 es termieas perceptlveis. Apesar de a sua temperatura 
sangulnea ser absolutamente estavel, chamar tais peixes de homeotermicos sugere que eles tern a eapacidade de regular sua 
temperatura corporal se a temperatura ambiental mudasse - mas isso seria improvavel. Alem disso, muitas aves e mamlferos 
homeotermicos permitem que sua temperatura corporal varie entre o dia e a noite ou durante a hiberna^ao sazonalmente 
induzida. 

Os fisiologos preferem, ainda, outra maneira de distinguir os mecanismos termorreguladores, uma que reflita o fato de 
que a temperatura corporal de um animal e um equilibrio entre ganho e perda de calor. Todos os animals produzem calor a 
partir do metabolismo celular, porem, na maioria, o calor e perdido para o meio tao rapido quanto e produzido. Nesses 
animals, os ectotermicos (e a esmagadora maioria dos animals pertence a esse grupo), a temperatura corporal e determinada 
unicamente pelo ambiente. Muitos eetotermicos exploram seu ambiente em termos de comportamento, selecionando areas com 
temperatura mais favoravel (como aquecer-se ao sol), porem a fonte de energia empregada para aumentar a temperatura 
eorporal vemdo ambiente, e nao de dentro do corpo. Alternativamente, alguns animals podemgerar e manter calor metabolico 
suficiente para elevar sua propria temperatura a um nivel alto, porem estavel. Como a fonte do seu calor corporal e interna, 
eles sao chamados de endotermicos. Esses poueos favorecidos no reino animal sao as aves e os mamiferos, bemcomo alguns 
repteis e peixes de nata 9 ao rapida e certos insetos que sao, pelo menos parcialmente, endotermicos. A endotermia permite as 
aves e aos mamiferos estabilizar sua temperatura interna, possibilitando que os processos bioquimicos e o funeionamento do 
sistema nervoso prossigam em niveis altos e estaveis de atividade. Desse modo, os endotermieos podempermanecer ativos no 
inverno e explorar habitats inaeessiveis aos ectotermicos. Na realidade, os endotermicos que tern uma grande razao 
superfieie/volume (ou seja, sao pequenos) e, subsequentemente, grande perda de calor e/ou disponibilidade limitada de 
alimento, tendema diminuir a atividade e hibemar emclimas mais Ifios. 

Como os ectotermicos adquirem independencia termica 

Ajustes comportamentais 

Embora os ectotermicos nao consigam controlar sua temperatura corporal fisiologicamente, muitos conseguem regular a 
temperatura interna com o comportamento eom consideravel precisao. Os eetotermicos Ifequentemente tern a op 9 ao de 
procurar areas emseu ambiente onde a temperatura seja favoravel as suas atividades. Alguns ectotermieos, como os lagartos 
do deserto, exploram as mudan 9 as da radia 9 ao solar a cada hora para manter sua temperatura corporal relativamente constante 
(Eigura 30.16). No oome 90 da manha, eles expoem sua cabe 9 a para absorver o calor do sol. No meio da manha, eles emergem 
de suas tocas e se aqueeem ao sol com o corpo achatado para absorver calor. Conforme o dia esquenta, eles se voltam de 
Ifente para o sol para reduzir a exposi 9 ao e afastam o corpo do quente substrata. Na parte mais quente do dia, eles podem se 
retirar para suas tocas ou deslocar-se para a sombra. Mais tarde, eles emergem para se aqueeerem conforme o sol se poe e a 
temperatura do ar eai. 

Esses padroes comportamentais ajudam a manter a temperatura do corpo relativamente estavel, de 36 a 39°C, enquanto a 
temperatura do ar varia entre 29 e 44°C. Alguns lagartos podem tolerar o intense ealor do meio-dia sem abrigar-se. A iguana 
dos desertos do sudoeste dos ELIA prefere uma temperatura corporal de 42°C quando ativa e pode tolerar o aumento desta ate 
47°C, uma temperatura que e letal para todas as aves e mamiferos e para a maioria dos outros lagartos. O termo “sangue-lfio” 
eertamente nao se apliea a esses animals! 

Ajustes metabolicos 

Mesmo sem os ajustes comportamentais ja descritos, a maioria dos ectotermicos pode ajustar suas taxas metabdlicas a 
temperatura predominante, de forma que a intensidade do metabolismo permanece praticamente inalterada. Isso e chamado de 
coinpensa 9 ao termica e envolve complexes ajustes bioquimicos e celulares. Esses ajustes possibilitam a um peixe ou uma 
salamandra, por exemplo, beneficiar-se de um nivel de atividade praticamente igual, em ambientes quentes e Ifios. Portanto, 
enquanto os endotermicos conseguem a homeostase metab61ica mantendo a temperatura corporal independente da temperatura 
ambiental, os ectotermicos conseguem quase a mesma coisa mantendo seu metabolismo independente da temperatura corporal. 


Tal regula 9 ao metabolica tambem e uma forma de homeostase. 

Regula9ao termica em endotermicos 

A maioria dos mamiferos tern temperaturas corporals entre 36 e 38°C, umpouco inferior aquela das aves, com varia^ao entre 
40 e 42°C. A temperatura e mantida constante atraves de um delicado equilibrio entre a produ^ao e a perda de calor - o que 
nao e uma tarefa simples quando esses animais estao alternando entre periodos de descanso e surtos de atividade produtora de 
calor. 


O calor e produzido pelo metabolismo do animal. Isso inclui a oxida 9 ao dos alimentos, metabolismo celular basal e 
contra 9 ao muscular. Como grande parte da entrada caldrica diaria de um endotermico e necessaria para gerar calor, 
especialmente em clima Ifio, um endotermico precisa ingerir mais alimentos do que um ectotermico do mesmo tamanho. O 
calor e perdido por radia 9 ao, condu 9 ao e convec 9 ao (movimento do ar) para um ambiente mais Ifio, e atraves da evapora 9 ao 
da agua (Figura 30.17). Uma ave ou um mamifero podem controlar ambos os processos de produ 9 ao e perda de calor dentro 
de limites bastante amplos. Se o animal se torna muito Ifio, pode gerar calor aumentando a atividade muscular (exercicio ou 
tremores) e pode diminuir a perda de calor aumentando seu isolamento. Se ele se torna muito quente, ele diminui a produ 9 ao e 
aumenta a perda de calor. Examinaremos esses processos comexemplos. 
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Figura 30.16 Como um lagarto regula sua temperatura corporal atraves do comportamento. De manha, o lagarto 
absorve o calor do sol aquecendo a cabega, enquanto mantem o resto do corpo protegido do frio ar matinal. Mais 
tarde, ele emerge para se aquecer ao sol. Ao meio-dia, quando sua temperatura corporal esta alta, ele procure 


sombras. Quando a temperatura do ar cai no final da tarde, ele emerge para absorver os raios finals de sol. 
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Figura 30.17 Troca de calor entre urn grande mamifero e o ambiente em urn dia quente. As setas vermelhas 
indicam as fontes de ganho de calor liquido pelo animal (radiagao total); as setas azuis representam as vias de 
perda de calor liquido (resfriamento por evaporagao, condugao para o solo, radiagao de ondas longas para o 
espago e convecgao forgada pelo vento). Se as temperaturas do ar e do solo forem maiores do que as do animal, 
as setas de convecgao forgada, condugao e radiagao deverao ser invertidas. Desse modo, o animal poderia 
perder calor apenas atraves do resfriamento por evaporagao. 

Adaptafoespara ambientes quentes 


A despeito das condigoes graves dos desertos - calor intenso durante o dia, frio a noite e escassez de agua, vegetagao e abrigo 
muitos tipos de animals ai vivem com sucesso. Os menores mamiferos de deserto sao, na maioria, fossoriais (que vivem 
principalmente no solo) e/ou noturnos (ativos a noite). A temperatura mais baixa e a umidade mais alta das tocas ajudam a 
reduzir a perda de agua por evaporagao. Como explicado anteriormente, os animais do deserto, como o rato-canguru e os 
esquilos do deserto americano, podem, se necessario, obter a agua de que necessitam do metabolismo de seu alimento seco, 
sembeber nenhuma agua. Esses animais produzemurina altamente concentrada e formam fezes quase completamente secas. 

Os grandes ungulados do deserto (mamiferos com cascos que regurgitam e mastigam seu alimento parcialmente digerido) 
obviamente nao podem escapar do calor vivendo em tocas. Os animais como o camelo e os antilopes do deserto (gazela, orix 
e elande) possuemuma serie de adaptagoes para lidar como calor e a desidratagao. A Figura 30.18 mostra as adaptagoes do 
elande. Os mecanismos para controlar a perda de agua e evitar o superaquecimento estao intimamente ligados. O pelo claro e 
brilhante reflete a luz direta do sol, e a propria pelagem constitui um excelente isolamento que resiste ao calor. O calor e 
perdido por convecgao e condugao da regiao ventral do elande, onde a pelagem e bem fina. O tecido adiposo, uma reserva 
alimentar essencial, esta concentrado em uma unica corcova no dorso, em vez de estar distribuido uniformemente sob a pele, 
onde poderia impedir a perda de calor por radiagao. Os elandes evitam a perda de agua por evaporagao - o unico modo que 
um animal tern para se reslfiar quando a temperatura ambiental e maior do que a do corpo - deixando que sua temperatura 
corporal caia durante as noites Ifias e, depots, que esta aumente lentamente durante o dia, conforme o corpo armazena calor. 
Apenas quando a temperatura do corpo chega a 41°C, os elandes precisam evitar que aumente ainda mais atraves do 
resfriamento por evaporagao, transpirando e ofegando. A umidade da respiragao e condensada e reabsorvida nas passagens 
nasals conforme o ar e exalado. Eles economizam agua produzindo urina concentrada e fezes secas. Os camelos tern todas 
essas adaptagoes desenvolvidas emum grau semelhante ou superior; eles, talvez, sejam os mais perfeitamente adaptados de 
todos os grandes mamiferos do deserto. 


Evita 0 sol do meio-dia 


A temperatura corporal 
variavel reduz a 
evaporagao da agua 


Tegumento 

isolante 


A coloragao 
Clara reflete 
0 calor 


Urina concentrada 
e fezes secas 









Figura 30.18 Adaptagoes fisiologicas e comportamentais do elande para regular a temperatura na quente e arida 
savana da Africa Central. 


Adaptagoes para ambientesfrios 


Em ambientes trios, os mamiferos e as aves utilizam dois mecanismos principals para manter a homeotermia: (1) condutancia 
reduzida, a redugao da perda de calor atraves do aumento da eficacia do isolamento; e (2) aumento na produgao de calor. 

Em todos os mamiferos que vivem em regioes tfias da Terra, a espessura da pelagem aumenta no inverno, algumas vezes 
em ate 50%. Lima camada inferior de pelo mais espesso, subpelo, eonstitui a prineipal eamada de isolamento, enquanto os 
pelos-guarda, mais longos e visiveis, servem como protegao eontra o desgaste e proporcionam uma coloragao protetora. Nas 
aves, as plumas atuam de modo semelhante para eonservar o ealor (ver Capitulo 27). Ao contrario do troneo, eom bom 
isolamento, as extremidades do eorpo (pemas, eauda, orelhas, narina) das aves e mamiferos do Artieo tempoueo isolamento e 
estao expostas a umrapido eongelamento. Para evitar que essas partes se tornemas prineipais vias de perda de calor, elas sao 
restfiadas a baixas temperaturas, Ifequentemente aproximando-se do ponto de eongelamento. Entretanto, o ealor presente no 
quente sangue arterial nao e perdido pelo eorpo. Em vez disso, um mecanismo de troca de calor contracorrente entre o 
sangue quente que vai para a periferia do eorpo e o sangue trio que retorna evita a perda de ealor. O sangue arterial da perna 
de um mamifero ou ave do Artieo passa muito proximo a uma rede de pequenas veias. Como o fluxo do sangue arterial e 
oposto aquele do sangue venoso que esta retornando das extremidades, o calor e trocado eficientemente das arterias para as 
veias. Quando o sangue arterial ehega no pe, ele transferiu quase todo o seu ealor para as veias, que trazem de volta o sangue 
para o interior do eorpo (Figura 30.19). Portanto, pouco calor e perdido das regioes distais pouco isoladas da perna para o 
Ifio ar eireundante. As trocas de ealor eontraeorrente em apendiees tambem sao eomuns nos mamiferos aquaticos como focas e 
baleias, as quais apresentam nadadeiras pouco isoladas que poderiam ser vias de perda exeessiva de calor na ausencia desse 
arranjo para economia de ealor. 
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Figura 30.19 Troca de calor contracorrente na perna de uma raposa do Artieo. O diagrama a esquerda mostra 
como as extremidades se resfriam quando o animal e exposto a baixas temperaturas ambientais. O diagrama a 
direita ilustra uma parte da arteria e da veia da perna dianteira, mostrando como o calor e trocado entre os 
sangues arterial e venoso. Desse modo, o calor e desviado de volta para o interior do eorpo e conservado. 

Uma consequencia da troca de calor periferica e que as pernas e os pes dos mamiferos e das aves que vivem em 
ambientes Ifios devem funeionar em baixas temperaturas. As temperaturas dos pes das raposas do Artieo e dos caribus estao 
um poueo aeima do ponto de eongelamento; de fato, a temperatura pode estar abaixo de 0°C nas almofadas dos pes e nos 
caseos. Para manter os pes ageis e flexiveis em temperaturas tao baixas, as gorduras nessas extremidades apresentam ponto de 
fusao muito baixo, talvez 30°C abaixo das gorduras eomuns do eorpo. 

Emeondigoes extremamente Mas, todos os mamiferos podem produzir mais calor pelo aumento da atividade muscular 
atraves de exereieio ou tremores. Uma pessoa pode aumentar a produgao de ealor em ate 18 vezes tremendo violentamente 










quando atinge o estresse maximo pelo frio, embora nao indefinidamente. Outra fonte de calor e o aumento da oxida^ao dos 
alimentos, especialmente dos estoques de gordura marrom (descrita no Capitulo 32). Esse mecanismo e chamado de 

termogenese semtremores. 

Os pequenos mamiferos do tamanho de lemingues, ratos do campo e eamundongos enfrentam os desafios dos ambientes 
frios de outro modo. Os mamiferos de pequeno porte nao sao tao bem isolados quanto os grandes mamiferos porque a 
espessura da pelagem e limitada pela necessidade de manter a mobilidade. For isso, alem dos meeanismos ja deseritos aqui, 
esses animais exploram as exeelentes qualidades isolantes da neve vivendo abaixo dela, em tiineis no chao da floresta onde, 
ineidentalmente, seu alimento tambem esta localizado. Nesse ambiente subraveo (sob a neve), a temperatura raramente cai 
abaixo de -5°C, mesmo quando a temperatura do ar aeirna cair para -50°C. O isolamento da neve diminui a eondutancia 
termiea dos pequenos mamiferos da mesma forma que a pelagem espessa dos mamiferos de grande porte. Viver sob a neve e, 
na verdade, umtipo de resposta para evitar o trio. 

Hipotermia adaptativa em aves e mamiferos 

A endotermia e energetieamente dispendiosa. Enquanto um ectotermico pode sobreviver durante semanas sem comer em um 
ambiente trio, um endotermico sempre precisa ter fontes de energia para suprir sua alta taxa metabolica. O problema e 
especialmente critico para aves e mamiferos pequenos, que, devido a seu intenso metabolismo, podem necessitar de um 
consumo diario de alimento proximo ao seu proprio peso corporal a fim de manter a homeotermia (o consumo de alimento 
pelas aves e discutido no Capitulo 27 e, pelos mamiferos, no Capitulo 28). Portanto, nao e surpreendente que alguns 
mamiferos e aves pequenos tenham desenvolvido formas de abandonar a homeotermia por periodos que variam desde algumas 
horas por dia ate varies meses, permitindo que a temperatura de seu corpo caia ate que se aproxime ou se iguale a temperatura 
do ambiente ao seu redor. 

Alguns mamiferos muito pequenos, como os morcegos, mantem a temperatura corporal alta quando estao ativos, mas 
permitem que sua temperatura corporal diminua profundamente quando estao inativos ou dormindo. Isso e chamado de torpor 
diario, uma hipotermia adaptativa que proporciona uma enorme economia de energia para os pequenos endotermicos que 
nunca estao mats do que algumas horas longe da inani 9 ao em temperaturas corporals normals. Os beija-flores tambem podem 
diminuir sua temperatura corporal durante a noite, quando os suprimentos de comida sao baixos (Figura 30.20). 

Nas regioes temperadas do Hemisferio Norte, muitos mamiferos de pequeno e medio portes resolvem o problema da 
escassez de alimento e das baixas temperaturas durante o inverno entrando em um estado controlado e prolongado de 
dormencia: a biberna^ao. Os hibernantes verdadeiros, como os esquilos terrestres, ratos saltadores e as marmotas, preparam- 
se para a hibema 9 ao armazenando gordura no corpo. A entrada na hibema 9 ao e gradual. Depots de uma serie de “testes de 
queda”, durante os quais a temperatura corporal diminui alguns poucos graus e depots volta ao normal, o animal reslfia-se ate 
umintervalo de 1 grau oumenos da temperatura ambiente. O metabolismo cai a uma lfa 9 ao do ntvel normal. Nos esquilos, por 
exemplo, a taxa respiratoria diminui de uma taxa normal de 200 movimentos respiratorios por minuto para 4 ou 5 movimentos 
respiratorios por minuto e o cora 9 ao de 150 para 5 pulsa 96 es por minuto. Durante o despertar, um hibernante treme 
violentamente e usa a termogenese semtremores para produzir calor. 

Alguns mamiferos, como os ursos, texugos, guaxinins e gambas, entramemum estado de sono prolongado no inverno, com 
pouca ou nenhuma diminui 9 ao na temperatura corporal. O sono prolongado nao e uma hiberna 9 ao verdadeira. Os ursos das 
florestas do Hemisferio Norte dormempor varies meses. A taxa de batimentos cardiacos pode cair de 40 para 10 pulsa 96 es 
por minuto, mas a temperatura do corpo permanece emniveis normals e o urso desperta se for suficientemente incomodado. 

Alguns invertebrados e vertebrados podem entrar emum estado de dormencia durante o verao, chamado de estiva 9 ao ou 
“sono do verao”. Nesse estado, as taxas respiratorias e o metabolismo diminuem quando a temperatura e alta, o alimento e 
escasso ou existe o risco de desidrata 9 ao. Alguns exemplos de animais que estivam sao os caracois terrestres, o guaiamu, o 
peixe pulmonado alficano, umjabuti do deserto, uma especie de roedor alficano da famllia Muridae e alguns esquilos. 
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Figura 30.20 Torpor em beija-flores. A temperatura do corpo e o consumo de oxigenio {linha vermelha) sao altos 
quando o beija-flor esta ativo durante o dia, mas podem cair a 5% desses niveis durante os periodos de 
escassez de alimento. O torpor diminui consideravelmente o consumo das limitadas reservas de energia da ave. 


Resumo 


Ao longo de toda a vida, materia e energia passam pelo eorpo, poteneialmente perturbando o estado fisiologieo interne. A 
homeostase, que e a eapaeidade de um organismo manter a estabilidade interna apesar desses desafios, e uma earaeteristiea de 
todos os sistemas vivos. A homeostase envolve a atividade eoordenada de varies meeanismos fisiologieos e bioquimieos, e e 
possivel relaeionar alguns eventos importantes da evolu 9 ao animal a maior independeneia interna em rela^ao as 
eonsequeneias das mudan^as do ambiente. Neste eapitulo examinamos dois aspeetos da homeostase; (1) a habilidade variavel 
dos animais de estabilizar a eomposi 9 ao osmotiea e quimiea do eorpo; e ( 2 ) a eapaeidade dos animais de regular suas 
temperaturas emambientes termieamente desafiadores. 

A maioria dos invertebrados marinhos preeisa ou depender da estabilidade osmotiea do oeeano, a qual eles se ajustam, 
ou ser eapaz de tolerar grandes flutua 96 es na salinidade do ambiente. Alguns desses ultimos exibem eapaeidade limitada de 
regula 9 ao osmotiea, a eapaeidade de resistir as mudan 9 as osmotieas internas por meio da evolu 9 ao de orgaos reguladores 
espeeializados. Todos os animais que vivem na agua doee sao hiperosmotieos em rela 9 ao ao seu ambiente e desenvolveram 
meeanismos para reeuperar sais do ambiente e eliminar o exeesso de agua que entra no eorpo por osmose. 

Todos os vertebrados apresentam exeelente homeostase osmotiea. Os peixes osseos marinhos mantem sens fluidos 
eorporais nitidamente hiposmotieos em rela 9 ao ao ambiente, ingerindo agua do mar e destilando-a fisiologioamente. Os 
elasmobranquios (tubaroes e raias) adotaram uma estrategia de homeostase osmotiea retendo ureia e oxido de trimetilamina 
(TMAO) no sangue. 

O rim e o orgao mais importante para regular a eomposi 9 ao quimiea e osmotiea do sangue ou do fluido interstieial. Em 
todos os animais, os rins sao varia 96 es de ummodelo basieo; uma estrutura tubular que forma urina introduzindo uma seore 9 ao 
fluida, ou filtrado do sangue ou do fluido interstieial, no interior de um tiibulo no qual ela e seletivamente modifieada para 
formar urina. Os vertebrados terrestres apresentam rins espeeialmente sofistieados, uma vez que devem ser eapazes de regular 
eom preeisao a quantidade de agua no sangue equilibrando os ganhos e as perdas. A unidade exeretora basiea e o nelfon. 














composto por um glomerulo, no qual e produzido um ultrafiltrado do sangue, e um longo tiibulo nefrico, no qual a urina em 
fornia 9 ao e seletivamente modificada pelo epitelio tubular. A agua, os sals e outras substancias valiosas passam para a 
circula 9 ao por reabsor 9 ao, e certos rejeitos passam da circula 9 ao para a urina tubular atraves de secre 9 ao. Todos os 
mamlferos e algumas aves sao capazes de produzir uma urina mais concentrada do que o sangue atraves de um sistema 
multiplicador em eontracorrente nas al 9 as de Henle, uma espeeializa 9 ao nao eneontrada nos demais vertebrados. 

A temperatura tern um efeito profundo na taxa das rea 96 es bioqulmieas e, eonsequentemente, no metabolismo e na 
atividade de todos os animals. Os animals podem ser elassificados de aeordo com a condi 9 ao de sua temperatura corporal, 
que varia com a temperatura do ambiente (pecilotermicos) ou flea estavel (homeotermicos), ou entao pela fonte de calor do 
corpo, se for externa (ectotermicos) ou interna (endotermicos). 

Os ectotermicos liberam-se parcialmente das restri 96 es termicas procurando habitats com temperaturas favoraveis, 
atraves da termorregula 9 ao comportamental, ou ajustando seu metabolismo a temperatura predominante atraves de altera 96 es 
bioquimicas. 

As aves e mamiferos endotermicos diferem dos ectotermicos por terem uma produ 9 ao de calor metabolico muito maior e 
uma condutancia de calor do corpo muito menor. Eles mantem a temperatura corporal constante equilibrando a produ 9 ao com a 
perda de calor. 

Os pequenos mamiferos, em sua maioria, em ambientes quentes escapam do calor intenso e reduzem a perda de agua por 
evapora 9 ao vivendo emtocas. Os animals maiores empregamdiversas estrategias para lidar coma exposi 9 ao direta ao calor, 
incluindo isolamento por reflexao, armazenamento de calor pelo corpo e reslfiamento por evapora 9 ao. 

Os endotermicos de ambiente Ifios mantem a temperatura corporal diminuindo a perda de calor com uma pelagem ou 
plumagem espessa, atraves do reslfiamento periferico e aumentando a produ 9 ao de calor atraves do tremor e da termogenese 
semtremores. Os pequenos endotermicos tambem podem fugir da exposi 9 ao as baixas temperaturas vivendo sob a neve. 

A hipotermia adaptativa e uma estrategia usada por pequenos mamiferos e aves para reduzir as demandas de energia 
durante periodos de inatividade (torpor diario) ou em periodos de Ifio prolongado e disponibilidade minima de alimento 
(hiberna 9 ao). Alguns vertebrados e invertebrados entram em um estado semelhante durante o verao (estiva 9 ao) quando as 
temperaturas sao altas, o alimento e escasso ou existe o risco de desidrata 9 ao. 

J Ouestoes de revisao _ 


1. Defina homeostase. Que vantagens evolutivas podem resultar para uma especie da manuten 9 ao bem-sucedida da 
homeostase interna? 

2. Descreva os desafios fisiologicos que os invertebrados marinhos enlfentaram ao invadir a agua doce e, usando os 
crustaceos como exemplo, sugira solu 96 es para esses desafios. 

3. Fa 9 a a distin 9 ao entre os seguintes pares de termos: conformidade e regula 9 ao osmotica, estenoalino e eurialino, 
hiperosmotico e hiposmotico. 

4. Os salmoes jovens, migrando dos seus riachos natais de agua doce para o mar, deixamum ambiente quase livre de sais 
para entrar emumoutro 3 vezes mais salino do que seus proprios fluidos corporals. Descreva os desafios osmoticos de 
cada ambiente e sugira os ajustes fisiologicos que o salmao deve fazer ao mudar da agua doce para o mar. 

5. A maioria dos invertebrados marinhos e composta por osmoconformadores. Como seu fiuido corporal difere daquele dos 
tubaroes e raias, que estao quase em equilibrio osmotico com seu ambiente? 

6 . Qual a estrategia usada pelo rato-canguru que o torna capaz de viver no deserto sembeber agua? 

7. Em quais animais voce esperaria encontrar uma glandula de sal? Qual a sua fun 9 ao? 

8 . Relacione a fun 9 ao dos vacuolos contrateis as seguintes observa 96 es experimentais: para eliminar uma quantidade de 
fiuido equivalente ao seu proprio volume, alguns eucariotas unicelulares de agua doce precisaram de 4 a 53 min e 
algumas especies marinhas, de 2 a 5 h. 

9. De que forma um protonelfidio difere estrutural e funcionalmente de um nelfidio verdadeiro (metanelfidio)? Sob quais 
aspectos eles sao semelhantes? 

10. Descreva os estagios de desenvolvimento dos rins dos amniotas. Como a sequencia do desenvolvimento dos amniotas 
difere daquela dos anfibios e peixes? 



11. Qual 0 paralelismo entre o nefridio de uma minhoca e o nefron humano em termos de estrutura e fun 9 ao? 

12. Descreva o que ocorre durante as seguintes etapas da forma^ao da urina no nefron dos mamlferos; filfra^ao, reabsor^ao 
tubular e seore 9 ao tubular. 

13. Explique eomo a ciroula 9 ao do cloreto de sodio entre os ramos ascendente e deseendente da al 9 a de Henle no rim dos 
mamiferos, e a permeabilidade especial desses tiibulos, produzem alias concentra 96 es osmoticas nos fluidos intersticiais 
na medula renal. Explique o papel da ureia na produ 9 ao de alias concenfra 96 es osmoticas nos fluidos intersticiais da 
medula. 

14. Explique eomo o hormonio antidiuretico (vasopressina) controla a excre 9 ao de agua nos rins dos mamiferos. 

15. Deflna os seguintes termos e comente as respectivas limita 96 es (se existentes) ao descrever as rela 96 es termicas entre os 
animais e seu ambiente: pecilotermia, homeotermia, ectotermia e endotermia. 

16. Mamiferos de grande porte vivem bem-sucedidos em desertos e no Artico. Descreva as diferentes adapta 96 es que esses 
animais usampara manter a homeotermia em cada ambiente. 

17. Explique por que e vantajoso para algumas aves e mamiferos pequenos abandonar a homeotermia por breves ou 
prolongados periodos de suas vidas. 

Para aprofundar seu raciocinio. Se a temperatura corporal de alguns ectotermicos for medida durante o dia, os valores 
sao praticamente constantes. De uma explica 9 ao para tais observa 96 es, apresentando alguns mecanismos que poderiam 
estar envolvidos. 



Referencias selecionadas 


Beyenbach, K. W. 2003. Transport mechanisms of diuresis in Malpighian tubules of insects. J. Exp. Biol. 206:3845-3856. 
Uma excelente revisao da secregdo dos tubulos de Malpighi nos insetos que se alimentam de sangue em comparagdo 
com insetos aqudticos e terrestres. 

Heinrich, B. 1996. The thermal warriors: strategies of insect survival. Cambridge, Massachusetts, Harvard University Press. 
Descreve as muitas e fascinantes maneiras de os insetos reagirem a temperatura dos ambientes. 

lanowski, J. P., and M. J. O’Donnell. 2004. Basolateral ion transport mechanisms during fluid secretion by Drosophila 
Malpighian tubules: Na^ recycling, Na^: K"^: 2CE cotransport and CE conductance. J. Exp. Biol. 207:2599-2609. Artigo 
de pesquisa que apresenta dados de apoio a um modelo revisado para a secregdo dos tubulos de Malpighi em um 
inseto terrestre. 

Louw, G. N., and D. Mitchell. 1996. Physiological animal ecology. New York, Longman Scientiflc & Technical. Levantamento 
claramente apresentado com enfase nas relagoes entre a termorregulagdo e agua nos animais. 

Randall, D., W. Burggren, and K. French. 2001. Eckert animal physiology: mechanisms and adaptations. New York, W. H. 
Freeman & Company. Uma abordagem abrangente e comparativa dafisiologia animal. 

Sands, J. M. 1999. Urea transport: it’s not just “freely diffusible’’ anymore. News Physiol. Sci. 14:46-47. Resume os estudos 
que relataram as proteinas de transporte de ureia no ducto coletor do nefron. 

Schmidt-Nielsen, K. 1981. Countercurrent systems in animals. Sci. Am 244:118-128 (May). Explica eomo sistemas de 
contracorrente transferem calor, gases ou ions entre fluidos que se movem em sentidos opostos. 

Schultz, S. G. 1996. Homeostasis, Himipty Dumpty and integrative biology. News Physiol. Sci. 11:238-246. Descreve o papel 
principal que a homeostase desempenha no estudo dos sistemas fisiologicos. 

Smith, H. W. 1953. From flsh to philosopher. Boston, Little, Brown & Company. Cldssico relato da evolugdo do rim nos 
vertebrados. 

Storey, K. B., and J. M. Storey. 1990. Frozen and alive. Sci. Am 263:92-97 (Dec.). Explica eomo muitos animais 
desenvolveram estrategias para sobreviver ao congelamento completo ou quase completo nos meses de inverno. 

Willmer, R, G. Stone, and I. Johnston. 2004. Environmental physiology of animals, ed. 2. Oxford, Blackwell Science Ltd. 
Informagdes bem escritas sobre os sistemas excretores de vertebrados e invertebrados. 



*N.T.; O mal relacionado como ato de urinar. 

' N.T.; Poeta romantico ingles, autor de A balada do velho marinheiro, de 1798. 



CAPITULO 



Micrografia eletronica de varredura colorida de celulas sanguineas. 

A descoberta de William Harvey 


Incessantemente, durante toda a vida de umser humano, o cora^ao bombeia sangue pelas arterias, eapilares e veias: eerea de 5 
^/min, ate que, no fim de uma vida natural, o eora^ao se contraiu eerea de 2,5 bilboes de vezes e bombeou 300.000 toneladas 
de sangue. Quando o eora 9 ao cessa suas eontra^oes, a vida tambem termina. 

O papel crueial das eontra 96 es eardiacas para a vida humana e eonhecido desde a Antiguidade; no entanto, o eireuito do 
fluxo sanguineo, a no 9 ao de que o eora 9 ao bombeia sangue para o interior das arterias atraves da cireula 9 ao, recebendo-o de 
volta pelas veias, tornou-se conheeido apenas algumas eentenas de anos atras. A primeira descri 9 ao eorreta do fluxo 
sanguineo pelo medico ingles William Harvey teve uma oposi 9 ao vigorosa quando publicada pela primeira vez em 1628. 

Seculos antes, o anatomista grego Galeno ensinava que o ar entrava no cora 9 ao pela traqueia e que o sangue era capaz de 
passar de um ventriculo para o outro atraves de “poros” no septo interventricular. Galeno tambem pensava que o sangue fluia 
primeiramente do cora 9 ao para todos os vasos e, depots, retornava - uma especie de mares alta e baixa de sangue. Embora 
nao tenha quase nada correto nesse conceito, ainda se acreditava nele obstinadamente na epoca da publica 9 ao de Harvey. 

As conclusoes de Harvey cram baseadas em sdlidas evidencias experimentais. Ele utilizou diversos animais em seus 
experimentos e censurou os anatomistas que estudavam o ser humano, dizendo que, se eles tivessem se familiarizado com a 
anatomia dos outros vertebrados, teriam compreendido o eireuito sanguineo. Ao fazer ligaduras nas arterias, ele percebeu que 















a regiao entre o cora^ao e a ligadura inchava. Quando as veias eram ligadas, o incha 90 ocorria depois da ligadura. Quando os 
vasos sanguineos eram cortados, o sangue flma da extremidade cortada mais proxima ao cora^ao em arterias; o inverse 
ocorria nas veias. Atraves de tais experimentos, Harvey descobriu o esquema correto da circula^ao sanguinea, embora ele nao 
pudesse ver os capilares que conectavamos fluxos arterial e venoso. 

s organismos unicelulares vivem com a superficie celular em contato direto com sen ambiente e obtem nutrientes e 

oxigenio, liberando residues, diretamente atraves dessa superficie. Esses organismos sao tao pequenos que nao 
necessitam de um sistema interno especial de transporte, alem das correntes citoplasmaticas normals. Exceto per algumas 
formas multicelulares simples, come as esponjas, cnidarios e platelmintos, a maioria dos organismos multicelulares, devido 
ao seu maior tamanho, atividade e complexidade, precisa de um sistema circulatorio especializado para transportar nutrientes, 
produtos de rejeitos e gases respiratorios para todos os tecidos de seu corpo. Os sistemas circulatorios tambem transportam 
hormonios (ver Capitulo 34) desde as glandulas ou celulas que os produzem ate tecidos-alvo, onde eles atuam em conjunto 
com 0 sistema nervoso (ver Capitulo 33) para fazer a integra^ao da fun 9 ao do organismo. A agua, os eletrolitos e muitos 
outros constituintes dos fiuidos corporals sao distribuidos e trocados entre os diferentes orgaos e tecidos. Uma resposta eficaz 
para doen 9 as e ferimentos e grandemente acelerada por um sistema circulatorio eficiente. As aves e mamiferos homeotermicos 
dependem muito da circula 9 ao sanguinea para manter ou dissipar o calor, conforme o necessario para manter a temperatura 
corporal constante. 

A troca gasosa unicamente por difusao atraves de membranas superficiais e possivel apenas para organismos muito 
pequenos, commenos de 1 mmde diametro. Por exemplo, nos organismos unicelulares, o oxigenio e adquirido e o dioxido de 
carbono e eliminado desse modo, porque as vias de difusao sao curtas e a area superficial do organismo e relativamente 
grande em rela 9 ao ao volume. Conforme os animais foram se tornando maiores e desenvolveram um revestimento 
impermeavel, surgiram aparelhos especializados, como os pulmoes e as branquias, a fim de aumentar a superficie efetiva para 
troca gasosa. Como os gases se difundem muito lentamente atraves de tecidos vivos, foi necessario um sistema circulatorio 
para distribuir os gases para os tecidos mais profundos do corpo. Mesmo essas adapta 96 es eram inadequadas para animais 
complexos com alias taxas de respira 9 ao celular. A solubilidade do oxigenio no plasma sanguineo e tao baixa que apenas o 
plasma nao transportaria oxigenio suficiente para sustentar as demandas metabolicas. A capacidade de transporte de oxigenio 
do sangue aumentou muito com a evolu 9 ao de proteinas especiais do sangue transportadoras de oxigenio, como a hemoglobina, 
a qual parece ter aparecido em conjunto como sistema circulatorio. 

MEIO FLUIDO INTERNO 

O fiuido corporal de um organismo unicelular e o citoplasma, uma substancia liquida gelatinosa que circunda os varios 
sistemas de membranas e organelas. Nos animais multicelulares, os fiuidos corporals estao divididos nos compartimentos 
intra- e extracelular. O compartimento intracelular (tambem chamado fiuido intracelular) e formado pelo conjunto dos fiuidos 
contidos no interior de todas as celulas do corpo. O compartimento extracelular (ou fiuido extracelular) e o fiuido que 
circunda as celulas (Eigura 31.1 A). O fiuido extracelular protege as celulas das mudan 9 as fisicas e quimicas que ocorrem fora 
do corpo. A importancia do fiuido extracelular foi enfatizada pela primeira vez pelo grande fisiologo fiances Claude Bernard 
(Eigura 31.2). Nos animais com sistema circulatorio fechado (vertebrados, anelideos e alguns poucos grupos de invertebrados; 
ver adiante) o fiuido extracelular e ainda mais subdividido em plasma sanguineo e fiuido intersticial (intercelular) (Eigura 
31.1 A). Os vasos sanguineos de um sistema circulatorio fechado contem plasma, enquanto o fiuido intersticial, tambem 
chamado fiuido tecidual, circunda as celulas do corpo. Os nutrientes e os gases que passam entre o plasma vascular e as 
celulas precisam atravessar essa estreita separa 9 ao de fiuidos. O fiuido intersticial e constantemente formado do plasma pelo 
movimento do fiuido por vasos microscopicos que estao muito proximos a todas as celulas (capilares, ver adiante). 
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Figura 31.1 Compartimentos fluidos do corpo de urn animal. A. Todas as celulas do corpo podem ser 

representadas como pertencentes a urn grande compartimento fluido unico que e completamente circundado e 
protegido pelo fluido extracelular {milieu interieur - meio interne). Nos animais que tern urn sistema circulatorio 
fechado, esse fluido e ainda mais subdividido em plasma e fluido intersticial. Todas as trocas com o ambiente 
ocorrem atraves do compartimento do plasma. B. Composigao tipica de eletrolitos dos fluidos extra- e 


intracelular. A concentragao total equivalente de cada constituinte principal e mostrada. Quantidades iguais de 
anions (ions negativamente carregados) e cations (ions positivamente carregados) existem em cada 
compartimento fluido. Note que o sodio e o cloro, os principais eletrolitos do plasma, estao virtualmente ausentes 


no fluido intracelular (na verdade, eles estao presentes em baixas concentragoes). Note a concentragao muito 
maior de proteinas no interior das celulas. 



Figura 31.2 O cientista frances Claude Bernard (1813-1878), urn dos fisiologos mais influentes do seculo 19. 
Bernard acreditava na constancia do milieu interieur (“meio interno”), 0 fluido extracelular que banha as celulas. 
Ele enfatizava que e atraves desse milieu interieur que os alimentos, os rejeitos e os gases sao trocados e que, 
atraves dele, os mensageiros quimicos sao distribuidos. Ele escreveu: “O organismo vivo nao existe realmente no 
meio externo (0 ar ou a agua exterior), mas no liquido milieu interieur... que banha os elementos teciduais.” 
Composigao dos fluidos corporais 

Todos esses espagos fluidos - plasmatieo, intersticial e intracelular - diferem entre si na composigao dos solutos, poremtodos 
temuma caracteristica em comum; sao compostos principalmente por agua. Adespeito da sua aparencia solida, os animais sao 
constituidos por 70 a 90% de agua. Os seres humanos, por exemplo, tern aproximadamente 70% de seupeso emagua. Desses, 
50% correspondem a agua celular, 15% a agua do fluido intersticial e os restantes 5% ao plasma sanguineo. O plasma atua 
como a via para as trocas entre as celulas do corpo e 0 mundo exterior. Essa troca de gases respiratorios, nutrientes e residues 
e realizada por meio de orgaos especializados (p. ex., rim, pulmao, branquia, canal alimentar), bem como pela pele (Figura 





























31.1 A). 

Os fluidos corporals contem muitas substancias inorganicas e organicas cm solu^ao. Entre elas, as mais importantes sao 
os eletrolitos inorganicos e as protelnas. Os principals eletrolitos extracelulares sao o sodio, o cloro e os ions bicarbonate, 
enquanto o potassio, o magnesio e os ions fosfato e as proteinas sao os principals eletrolitos intraeelulares (Figura 31. IB). 
Essas diferen 9 as sao eonsideraveis; elas sao mantidas atraves de bombas ionieas de transporte ativo (ver Capitulo 3) apesar 
do fluxo eontinuo de substaneias para dentro e para fora das eelulas do eorpo. As duas subdivisoes do fluido extraeelular - 
plasma e fluido intersticial - tern composi^ao semelhante, porem o plasma tern mais proteinas, que sao grandes demais para se 
moveremdos eapilares para o fluido interstieial. 

COMPOSigAO DO SANGUE 

Os invertebrados que nao tern um sistema eirculatorio (eomo os platelmintos e enidarios) tambem nao tern um “sangue” 
verdadeiro, mas sim um teeido fluido aquoso e elaro que eontem algumas eelulas fagocitarias, um pouco de proteina e uma 
mistura de sals semelhante a agua do mar. O “sangue” dos invertebrados com sistema cireulatorio aberto (ver adiante) e mais 
eomplexo e Ifequentemente e chamado de hemolinfa (Gr. haimo, sangue, + E. lympha, agua). Os invertebrados com sistema 
eireulatorio fechado (mais adiante) mantem uma elara separa 9 ao entre o sangue eontido nos vasos sanguineos e o fluido 
tecidual (intersticial) que cireunda os vasos sanguineos e as eelulas. 

Nos vertebrados, o sangue e um teeido liquido eomplexo eomposto de plasma e eomponentes eelulares em suspensao no 
plasma. 

A oomposi 9 ao do sangue dos mamiferos e a seguinte; 

• Plasma; 55% do sangue 

1. Agua 90% 

2. Solidos dissolvidos, que eonsistem em proteinas plasmatieas (albumina, globulinas, fibrinogenio), glieose, 
aminoaeidos, eletrolitos, varias enzimas, anticorpos, hormonios, excretas metabolieas e tra 90 S de muitas outras 
substaneias organieas e inorganicas 

3. Gases dissolvidos, especialmente oxigenio, dioxido de earbono e nitrogenio 

• Componentes eelulares (Figura 31.3): 45% do sangue 

1. Globulos vermelhos (eritroeitos), contendo hemoglobina para o transporte de oxigenio e dioxido de earbono 

2. Globulos braneos (leueoeitos), que atuam como neerofagos e eelulas de defesa 

3. Fragmentos de eelulas (plaquetas nos mamiferos) ou eelulas (tromboeitos nos demais vertebrados) que funeionamna 
coagula 9 ao do sangue. 


COMPONENTES CELULARES DO SANGUE HUMANO 
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Figura 31.3 Componentes celulares do sangue humano. Os eritrocitos que contem hemoglobina, ou as celulas 
vermelhas do sangue dos seres humanos e de outros mamiferos nao tern nucleo, mas os de todos os demais 
vertebrados tern nucleo (Figura 31.4B). Os varios leucocitos, ou globulos brancos, proporcionam urn sistema de 
protegao para o corpo. As plaquetas sao fragmentos de celulas que participam do mecanismo de coagulagao 
sanguinea. 

As proteinas plasmaticas sao um grupo diversificado de proteinas grandes e pequenas que desempenham inumeras 
fungoes. Os principals grupos de proteinas sao (1) albuminas, o grupo mais abundante, constituindo 60% do total, que ajudam 
a manter o plasma em equilibrio osmotico com as celulas do corpo; (2) globulinas, um grupo diversificado de proteinas de 
alto peso molecular (35% do total), incluindo as imunoglobulinas, as quais funcionam na imunidade especifica (ver Capitulo 
35), e varias proteinas que se ligama metais; e (3) fibrinogenio, uma proteina muito grande que atua na coagulagao do sangue. 
O soro sanguineo e o plasma semas proteinas envolvidas na formagao do coagulo. 

Os gldbulos vermelhos, ou eritrocitos, ocorrem em numeros enormes no sangue, aproximadamente 5,4 milhoes por 
mililitro de sangue emumhomem adulto e 4,8 milhoes emuma mulher adulta. Nos mamiferos e aves, os gldbulos vermelhos 
sao formados continuamente de grandes eritroblastos nucleados na medula vermelha dos ossos (em outros vertebrados, os 
rins e o bago sao os principals locals de produgao dos gldbulos vermelhos). Durante a formagao dos eritrdcitos, a 
hemoglobina e sintetizada e as celulas precursoras dividem-se varias vezes. Nos mamiferos, o nucleo encolhe durante o 
desenvolvimento e torna-se nao funcional, sendo por fim eliminado da celula por exocitose (Capitulo 3). A maioria das 
organelas celulares, como os ribossomos, as mitocondrias e a maioria dos sistemas enzimaticos, tambem e perdida. O que 
resta e um disco biconcavo, constituido por uma membrana em forma de saco, cheio de cerca de 280 milhoes de moleculas do 
pigmento transportador do sangue, a hemoglobina. Aproximadamente 33% do peso de um eritrdcito devem-se a hemoglobina. 
A forma biconcava (Figuras 31.3 e 31.4A) e uma inovagao dos mamiferos que proporciona maior superficie para a difusao de 
gases do que a forma achatada ou esferica. Outros vertebrados tern eritrdcitos tipicamente nucleados que, normalmente, tern 
uma forma eliptica (Figura 31.4B). 

Um eritrdcito entra na circulagao por um tempo medio de vida de aproximadamente 4 meses. Durante esse tempo, ele 









pode percorrer 11.000 km, espremendo-se repetidamente atraves dos menores vasos sangulneos, os capilares, que as vezes 
sao tao estreitos que o eritrocito precisa se dobrar para atravessa-lo. No fim, ele se fragmenta e e rapidamente englobado por 
grandes necrofagos chamados de macrofagos, localizados no figado, na medula ossea e no ba 9 o. O ferro do componente heme 
da hemoglobina e recuperado para ser reutilizado; o restante do componente heme e convertido em bilirrubina, um pigmento 
biliar. Estima-se que o corpo humano produza 10 milhoes de eritrocitos e destrua outros 10 milhoes a cada segundo. 

Os globulos brancos, ou leucocitos, formam parte do sistema imunologico do corpo (ver Capitulo 35). Nos adultos, eles 
chegam apenas a aproximadamente de 50.000 a 100.000 por mililitro de sangue, uma propor 9 ao de um globulo branco para 
500 a 1.000 globulos vermelhos. Existem diversos tipos de globulos brancos: granulocitos (subdivididos em neutrofilos, 
basofilos e eosinofilos) e agranulocitos, os linfocitos e monocitos (ver Figura 31.3). 



Figura 31.4 Eritrocitos de mamifero e anfibio. A. Os eritrocitos de um roedor sao discos biconcavos contendo 
hemoglobina e que nao tern nucleo. B. Os eritrocitos de uma ra sao discos convexos, cada um contendo um 
nucleo, o qual e completamente visivel na micrografia eletronica de varredura como uma saliencia no centro de 
cada celula (Aumentos: eritrocitos de mamiferos, 6.300x; eritrocitos de ra, 2.400x). 

Hemostasia | Preven^ao da perda do sangue 

E essencial que os animals tenham meios de evitar a perda rapida de fluidos corporals apos uma lesao. Nos animals com 
sistema circulatorio fechado (ver adiante), o sangue flui sob uma consideravel pressao hidrostatica. Portanto, e especialmente 
vulneravel a perda por hemorragia. 

Quando um vaso sanguineo e danificado, a musculatura lisa (Capitulo 9) da parede desse vaso contrai-se causando o 
estreitamento do lumen, as vezes tao forte que o fluxo sanguineo e completamente interrompido. Esse meio simples, porem 
altamente eficiente de evitar hemorragias, e utilizado tanto pelos invertebrados como pelos vertebrados. Alem dessa primeira 
defesa contra perda de sangue, todos os vertebrados, bem como alguns invertebrados grandes e ativos, com altas pressoes 
sanguineas, tern componentes celulares e proteinas especiais no sangue, capazes de formar tampoes, ou coagulos, no local do 
ferimento. 

Nos crustaceos (ver Capitulo 20), a hemolinfa contem um fator coagulante semelhante ao fibrinogenio, e celulas 
ameboides que liberam fatores coagulantes de modo explosive, iniciando o processo de coagula 9 ao e a subsequente forma 9 ao 
do coagulo emresposta a ferimentos menores. 

Nos vertebrados, a coagula9ao sangmnea ocorre como uma serie complexa de rea 96 es quimicas que produzemuma rede 
entrela 9 ada de fibras de uma das proteinas plasmaticas, o fibrinogenio. A enzima trombina catalisa a transforma 9 ao de 
fibrinogenio emuma malha de fibrina (Figura 31.5) na qual se enroscam celulas sanguineas, formando um coagulo gelatinoso. 
A trombina normalmente esta presente no sangue em uma forma inativa chamada protrombina, que precisa ser ativada para 
que a coagula 9 ao ocorra. 

Nesse processo, as plaquetas (ver Figura 31.3) e as celulas danificadas dos vasos sanguineos temumpapel fundamental. 
As plaquetas sao formadas na medula vermelha dos ossos, a partir de grandes celulas multinucleadas que, regularmente, 
destacam pequenas por 96 es de seus citoplasmas; portanto, as plaquetas sao fragmentos de celulas. Existem cerca de 150.000 a 
300.000 plaquetas por milimetro cubico de sangue. Quando a superficie interna normalmente lisa de um vaso sanguineo e 
danificada, seja devido a um rompimento ou a depositos de substancias lipidicas como o colesterol, as plaquetas aderem 



rapidamente a superflcie e liberam tromboplastina e outros fatores coagulantes. Esses fatores derivados das plaquetas, alem 
de ions calcio e tromboplastina e outros fatores liberados das eelulas danificadas dos vasos sanguineos e do tecido 
subjacente, dao inieio a eonversao da protrombina emtrombina ativa (Figura 31.6). 



Figura 31.5 Globules vermelhos humanos presos em um coagulo de fibrina. A coagulagao e iniciada apos um 
dano em um tecido pela desintegragao das plaquetas no sangue, resultando em uma serie complexa de reagoes 
intravasculares que terminam com a eonversao de uma proteina plasmatica, o fibrinogenio, em polimeros longos, 
resistentes e insoluveis de fibrina. A fibrina e os globules vermelhos enroscados formam o coagulo sanguineo que 
interrompe o sangramento. 

A sequeneia catalitica nesse esquema envolve uma serie de fatores proteicos do plasma, cada um normalmente inativo ate 
ser ativado por um fator previo na sequeneia. A sequeneia forma uma “easeata” amplifieada, e eada reagente leva a um grande 
aumento na quantidade do reagente seguinte. Pelo menos 13 fatores de eoagulagao plasmatieos diferentes foram identificados. 
A defieieneia de apenas um unico fator pode retardar ou impedir o proeesso de eoagulagao. Por que um mecanismo de 
eoagulagao tao eomplexo teria evoluido? Uma vantagem e que a amplifieagao do sinal ocorre a cada passo da easeata; assim, 
mesmo ferimentos pequenos causam uma resposta rapida e efetiva. Provavelmente, essas proteinas evoluiram atraves de 
multiplas mutagoes genicas, ja que as proteinas plasmaticas, na easeata, sao todas proteases serina, intimamente relacionadas. 

Ocorrem diversos tipos de anomalias na coagulagao em humanos. Uma delas, a hemofilia, e uma condigao caracterizada 
pela falha na coagulagao do sangue, de modo que, mesmo ferimentos insignificantes podem causar graves sangramentos 
continuos e a morte. Uma rara mutagao (a condigao ocorre emcerca de 1 emcada 10.000 homens) no cromossomo sexual X 
(ver Capitulo 5) causa a falta de um dos fatores formadores de plaquetas nos homens e em mulheres homozigotas. Conhecida 
como “doenga dos reis”, ela foi transmitida a diversas familias reals europeias aparentadas, provavelmente tendo se originado 
de uma mutagao emum dos pais da rainha Vitdria. 
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Figura 31.6 Estagios na formagao da fibrina. 


A hemofilia e um dos casos mais bem conhecidos de heranga ligada ao sexo em humanos (Capftulo 5). Na verdade, estao envolvidos dois locos diferentes no 
cromossomo X. A hemofilia classica (hemofilia A) e responsavel por cerca de 80% dos afetados por essa anomalia; o restante e afetado pela doenga de Christmas 
(hemofilia B). Oalelo recessivo em cada loco causa a deficiencia de um fator formador de plaquetas diferente. 

CIRCULAgAO 

A maioria dos animais desenvolveu mecanismos para transportar substancias entre varias regioes de seu corpo. Para as 
esponjas (ver Figura 12.5, Capitulo 12) e os diblasticos (ver Capitulo 13), a agua na qual vivem proporciona o meio para o 
transporte. A agua, impulsionada por movimentos dos cilios, flagelos ou do corpo, passa atraves de canais ou compartimentos 
para facilitar o transporte do alimento, de gases respiratorios e de excretas. A forma do animal obviamente e importante. Os 
platelmintos acelomados, achatados ou em forma de folha (ver Capitulo 14), sobrevivem porque a distancia de qualquer parte 
do corpo em relagao a superftcie e curta; os gases respiratorios e as excretas metabolicas sao transferidos por simples 
difusao, mesmo que muitos deles sejam animais relativamente grandes. Os sistemas circulatorios verdadeiros - contendo 
vasos atraves dos quais o sangue flui - sao essenciais para animais tao grandes ou tao ativos que apenas os processos de 
difusao nao conseguem suprir as necessidades de oxigenio. 

Um sistema circulatorio que apresente um conjunto completo de componentes - bomba, sistema de distribuigao arterial, 
capilares que fazem interface com as celulas, sistema venoso de reserva e retomo - e totalmente reconhecivel nos anelideos 
(ver Capitulo 17). Nas minhocas (Figura 31.7) existem dois vasos principais, um vaso dorsal, que carrega o sangue 
anteriormente, e um vaso ventral, que distribui o sangue posteriormente por todo o corpo atraves de vasos segmentados e uma 
densa rede de capilares. O vaso dorsal conduz o sangue para a regiao anterior por peristaltismo (ver Capitulo 32) e, portanto, 
funciona como um coragao. Cinco arcos aorticos, que conectam os vasos dorsal e ventral lateralmente, sao contrateis e atuam 
como coragoes acessorios para manter um fluxo constante de sangue para o vaso ventral e para a regiao cefalica, a qual tern 
seus proprios vasos sanguineos aferentes e eferentes (Figura 31.7). Muitos vasos segmentares menores, que transportam o 
sangue para os capilares dos tecidos, tambem sao efetivamente contrateis. Vemos, portanto, que nao ha uma bomba localizada 
impulsionando o sangue atraves de um sistema de tubos passives; ao contrario, a forga de contragao esta amplamente 
distribuida por todo o sistema vascular. 
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Figura 31.7 Fluxo sanguineo atraves do sistema vascular fechado de uma minhoca. 

Circula^ao aberta e fechada 

O sistema que acabamos de deserever e o de uma circula^ao fechada porque o fluido eireulante, o sangue, esta eonfmado em 
vasos por todo o seu eaminho atraves do sistema vaseular. Muitos invertebrados tern uma circula^ao aberta, na qual nao ha 
pequenos vasos sanguineos ou eapilares fazendo interface com as celulas ou conectando as arterias com as veias. Nos insetos 
e outros artropodes (ver Capitulo 20 e Capitulo 21), na maioria dos moluscos e em muitos pequenos grupos de invertebrados 
menores, os seios sanguineos, coletivamente chamados de hemocele, substituem as redes eapilares. Nesses grupos, durante o 
desenvolvimento da cavidade do corpo, a blastocele nao e completamente obliterada pelo mesoderma (Figura 31.8) e se funde 
com as cavidades celomaticas embrionarias. Desse modo, a hemocele compreende a cavidade primaria do corpo (blastocele 
persistente) e as cavidades celomaticas secundarias atraves das quais o sangue (tambem chamado de hemolinfa) circula 
livremente (diagramas inferiores da Figura 31.8). Uma vez que nao ha separa 9 ao do fluido extracelular em plasma sanguineo e 
linfa (como ocorre em uma circula 9 ao fechada), o volume sanguineo e grande e pode constituir de 20 a 40% do volume 
corporal. Ao contrario, o volume sanguineo em um animal com circula 9 ao fechada (vertebrados, por exemplo) representa 
apenas de 5 a 10% do volume corporal. 

Nos artropodes, o cora 9 ao e todas as visceras ficamna hemocele, banhados pelo sangue (Figura 31.8). O sangue entra no 
cora 9 ao atraves de aberturas com valvulas, os ostios, e as contra 96 es cardiacas, que lembramuma onda peristaltica movendo- 
se para Ifente, impulsionam o sangue para dentro de um sistema arterial limitado. O sangue vai para a cabe 9 a e outros orgaos, 
depois flui para dentro da hemocele. Ele e conduzido pelo corpo e apendices atraves de um sistema de membranas 
longitudinais (septos) antes de voltar para o cora 9 ao (Figura 31.9). Como a pressao sanguinea e muito baixa nos sistemas 
abertos, raramente excedendo 4 a 10 mmHg, muitos artropodes temcora 96 es acessorios ou vasos contrateis para aumentar o 
fluxo sanguineo. 

Os insetos e muitos outros artropodes terrestres nao utilizam seu sistema circulatorio para o transporte de gases 
respiratorios. Em vez disso, um sistema respiratorio separado evoluiu para esse proposito; um sistema traqueal nos insetos 
(ver Figura 31.19) e alguns outros artropodes terrestres (centopeias, diplopodes e algumas aranhas, Capitulo 21), 
pseudotraqueias nos tatuzinhos-de-jardime pulmoes foliaceos em algumas aranhas. 
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Figura 31.8 Diagramas mostrando como se desenvolvem os sistemas circulatorios aberto e fechado. A principal 


cavidade do corpo dos artropodes e a hemocele, a qual e formada pela fusao da blastocele primaria com o 


celoma. 



Cordao hervoso Septos que dlvidem 
os apendlces 

Figura 31.9 Sistema circulatorio de urn inseto. Embora o sistema circulatorio seja aberto, o sangue e direcionado 
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atraves dos apendices em canals formados por septos longitudinals. As setas indicam a diregao da circulagao. 


Nos animais com sistema circulatorio fechado (a maioria dos anelideos, moluscos cefalopodes e todos os vertebrados), o 


celoma aumenta de tamanho durante o desenvolvimento embrionario, obliterando a blastocele e formando uma cavidade 


corporal secundaria (diagramas superiores na Figura 31.8). Um sistema de vasos sanguineos continuamente conectados 
desenvolve-se no mesoderma. Os sistemas fechados tern certas caracteristicas em comum Um cora 9 ao bombeia o sangue para 
as arterias, que se ramificame se estreitam formando as arteriolas, e, depois, emumvasto sistema de capilares, que fazem 
interface comas celulas dos tecidos do corpo. O sangue que sai dos capilares flui para denbo de venulas e, depois, para veias 
que devolvem o sangue para o coragao. As paredes dos capilares sao finas (com a espessura de apenas uma celula), 
permitindo a bansferencia rapida de substancias enbe o sangue e os tecidos. Os sistemas fechados sao mais apropriados para 
animais grandes e ativos porque o sangue movimenta-se rapidamente para os tecidos mais ativos. Alem disso, o fluxo para os 
varios orgaos pode ser reajustado para se adequar as diferentes necessidades atraves da variagao no diamebo dos vasos 
sanguineos. 

Como as pressoes sanguineas sao muito maiores nos sistemas fechados em relagao aos sistemas abertos, o fluido 
movimenta-se constantemente atraves das paredes dos capilares para os espagos do tecido circundante. A maior parte desse 
fluido e conduzida de volta para denbo dos capilares por osmose (ver adiante). O restante e recuperado por um sistema 
linfatico (mais adiante), o qual evoluiu separadamente, porem em conjunto com o sistema de alta pressao dos vertebrados. 


Organizagao dos sistemas circulatorios dos vertebrados 


























Nos vertebrados, as principais diferen^as no sistema vascular sangulneo envolvem a separa^ao gradual do cora^ao em duas 
bombas separadas conforme os vertebrados evolulram da vida aquatiea, com respira^ao branquial, para a vida completamente 
terrestre, com respira^ao pulmonar. Essas mudan^as sao mostradas na Figura 31.10, que compara a circula 9 ao de peixes, 
anfibios e mamlferos. 




Figura 31.10 Sistemas circulatorios de peixe, anfibio e mamifero, mostrando a evolugao da separagao dos 
circuitos sistemico e pulmonar nos vertebrados com respiragao pulmonar. 

O coragao dos peixes contem duas camaras principais em serie, um atrio e um ventriculo. O atrio e precedido por uma 
camara dilatada, o seio venoso, o qual recolhe o sangue do sistema venoso e assegura uma transfereneia suave do sangue para 
0 coragao. Os elasmobranquios tern uma quarta camara, o cone arterial, o qual atenua as oscilagoes da pressao sanguinea 
antes de o sangue fluir para dentro dos delicados capilares sanguineos. Os peixes teleosteos tern um bulbo arterial que 
desempenha a mesma fungao (ver Figura 24.15). O sangue faz um circuito unico atraves do sistema vascular do peixe: ele e 
bombeado do coragao para as branquias, onde e oxigenado; depois flui para a aorta dorsal, para ser distribuido para os orgaos 
do corpo; e finalmente retorna para o coragao atraves de veias. Nesse circuito, o coragao tern de fornecer pressao suficiente 
para empurrar o sangue atraves de dois sistemas consecutivos de capilares: primeiro, o das branquias e, depois, o do restante 
do corpo. A principal desvantagem do sistema de circuito unico e que os capilares das branquias oferecem tanta resisteneia ao 
fluxo sanguineo que a pressao sanguinea para os tecidos do corpo fica muito reduzida. 

Com a evolugao dos pulmoes em vez de branquias entre o coragao e a aorta, os vertebrados desenvolveram uma 
circulagao dupla de alta pressao: um circuito sistemico, que proporciona sangue oxigenado para as redes capilares dos 
orgaos do corpo; e um circuito pulmonar, que serve os pulmoes. O inicio dessa importante mudanga evolutiva provavelmente 
se assemelha com a condigao vista nos peixes pulmonados e a nf ibios. Nos a nf ibios modernos (ras, sapos, salamandras), o 
atrio e completamente separado emdois por uma divisao (Figura 31.11). O atrio direito recebe sangue venoso do corpo, alem 
de sangue oxigenado da pele, enquanto o atrio esquerdo recebe sangue oxigenado dos pulmoes. O ventriculo nao e dividido, 
mas 0 sangue arterial e o sangue venoso permanecem, em grande parte, separados devido a dobra espiral do cone arterial, o 

























arranjo de septos ou dobras em vasos que deixam o cora 9 ao (Figura 31.11), e diferentes pressoes sangulneas nos vasos. Urn 
septo divide parcialmente o ventriculo na maioria dos repteis, e e completo nos crocodilianos, aves e mamiferos (Figuras 
31.10 e 31.12). Os circuitos sistemico e pulmonar agora sao circula^oes separadas, cada qual servido por uma das metades de 
umcora 9 ao duplo (Figuras 31.10 e 31.12). 

Corafao dos mamiferos 

O eora 9 ao dos mamiferos, com quatro camaras (Figura 31.12) e um orgao muscular localizado no torax e revestido por um 
saco fibroso resistente, o pericardio. O sangue que volta dos pulmoes flui atraves das veias pulmonares e e armazenado no 
atrio esquerdo, passa para o ventriculo esquerdo e e bombeado para a circula 9 ao do corpo (sistemica) atraves da aorta. O 
sangue que volta do corpo flui atraves das veias cavas inferior (posterior) e superior (anterior) para o atrio direito, e passa 
para o ventriculo direito, que o bombeia para os pulmoes atraves das arterias pulmonares. O refluxo do sangue de volta para 
0 cora 9 ao e evitado por dois conjuntos de valvulas, formadas como extensoes da parede interna do cora 9 ao, que se abreme se 
fecham passivamente emresposta as diferen 9 as de pressao entre as camaras do cora 9 ao. A valvula atrioventricular esquerda 


(bicuspide) e a valvula atrioventricular direita (tricuspide) separam as cavidades do atrio e ventriculo em cada uma das 
metades do cora 9 ao. Nos locals em que as grandes arterias saem do cora 9 ao, a pulmonar do ventriculo direito e a aorta do 


ventriculo esquerdo. 


as valvulas semUunares impedemo refluxo do sangue dessas arterias para os ventriculos. 
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Figura 31.11 O percurso do sangue atraves do coragao de uma ra. Os atrios sao completamente separados e a 


dobra espiral no cone arterial ajuda a direcionar o sangue para os pulmoes e para a circulagao sistemica. 
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FIgura 31.12 Coragao humano. O sangue nao oxigenado entra pelo lado direito do coragao e e bombeado para 
os pulmoes. O sangue oxigenado que volta dos pulmoes entra no lado esquerdo do coragao e e bombeado para 
o corpo. A parede ventricular direita e mais fina do que aquela do ventriculo esquerdo, resultado da menor forga 
muscular para bombear o sangue para estruturas tao proximas como os pulmoes. 

A contragao e chamada sistole e o relaxamento diastole (Figura 31.13). Quando os atrios se contraem (slstole atrial), os 
ventriculos relaxam (diastole ventricular) e se enchem com sangue. A sistole ventricular e acompanhada pelo enchimento atrial 
durante a diastole atrial. Ataxa de contragoes oubatimentos cardiacos depende da idade, sexo e, especialmente, exercicios. O 
exercicio pode aumentar o debito cardiaco (volume de sangue que flui de cada ventriculo por minuto) cm mais de 5 vezes 
devido ao aumento tanto na frequencia cardiaca quanto no volume sistolico (volume de sangue que flui de cada ventriculo por 
batimento). Entre os vertebrados, as Irequencias cardiacas variam com o nivel de metabolismo e tamanho corporal. O 
bacalhau, ectotermico, tern uma frequencia cardiaca de aproximadamente 30 batidas/min; os coelhos, endotermicos com 
aproximadamente o mesmo peso, cerca de 200 bpm Os animais pequenos tern frequencias cardiacas mais alias do que os 
grandes, refletindo o aumento na taxa metabolica que ocorre com uma diminuigao no tamanho do corpo (Capitulo 28). Por 
exemplo, a frequencia cardiaca de um elefante e de 25 bpm, de um humano 70 bpm, de um gato 125 bpm e de um rato 400 
bpm; no minusculo musaranho, o menor dos mamiferos com apenas 4 g, a frequencia cardiaca aproxima-se de 800 bpm 
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Figura 31.13 Coragao humano em sistole e diastole. 

Excitagao e controle do coragao 

O coragao dos vertebrados e uma bomba muscular composta de musculo cardiaco. O musculo cardlaco lembra o musculo 
esqueletico - ambos sao tipos de musculos estriados porem as celulas cardlacas sao ramificadas e unidas nas extremidades 
por um complexo de conexoes (discos intercalares), formando uma rede ramificada (ver Figura 29.13, Capltulo 29). Ao 
contrario do musculo esqueletico, o musculo cardlaco dos vertebrados nao depende da atividade nervosa para iniciar uma 
contragao. Emvez disso, as contragoes regulares sao estabelecidas por celulas especializadas do musculo cardlaco, chamadas 
celulas marca-passo. No coragao dos repteis, aves ou mamlferos, o marca-passo esta no no sinoatrial (SA), um vestlgio do 
ancestral seio venoso encontrado nos peixes e anfibios (Figura 31.11). A atividade eletrica iniciada no marca-passo espalha- 
se pela musculatura dos dois atrios e, entao, apos um breve retardo, para o marca-passo secundario, o no atrioventricular, na 





parte superior dos ventrieulos. Nesse ponto, a atividade eletriea e eonduzida rapidamente atraves do feixe de His e dos feixes 
que se ramifieampara a esquerda e direita ate o apiee do ventrieulo, e depois eontinua atraves de fibras espeeializadas (fibras 
de Purkinje) para o apiee ou “topo” dos ventrieulos (Figura 31.14). A estimula^ao e a oontra 9 ao das eelulas do museulo 
eardiaeo eome^am nas eelulas eardiaeas no apiee dos ventrieulos e se propagam para eima para impulsionar o sangue da 
maneira mais efieiente; ele tambem assegura que ambos os ventrieulos se eontraiam simultaneamente e eom urn atraso 
sufieiente para permitir que os atrios se eneham antes que a atividade eletriea se inieie novamente no no SA. As 
espeeializa^oes estruturais nas fibras de Purkinje, eomo diseos interealares bem desenvolvidos (ver Figura 29.13, Capitulo 
29), e numerosas jun 96 es eomunieantes faeilitam a rapida eondu 9 ao atraves dessas fibras. 

O centre eardiaeo, loealizado no bulbo {medulla oblongata), proporeiona urn eontrole extemo para o cora 9 ao (Capitulo 
33). Ele se eoneeta ao eora 9 ao atraves de dois eonjuntos de nervos, o nervo vago parassimpatieo, o qual exeree uma a 9 ao de 
diminuir a Ifequeneia eardiaea quando ativado pelo eneefalo, e os nervos simpatieos, que aumentam a Ifequeneia eardiaea 
quando ativados. Ambos os eonjuntos de nervos terminamno no SA, regulando, assim, a taxa do marea-passo. 

O eentro eardiaeo, por sua vez, reeebe informa 9 ao sensorial sobre diversos estimulos. Os reeeptores de pressao 
(sensiveis a pressao sanguinea) e reeeptores quimieos (sensiveis prineipalmente ao dioxido de earbono e ao pH) oeorrem em 
pontos estrategieos no sistema vaseular. O eentro eardiaeo utiliza essa informa 9 ao para ajustar o batimento e o rendimento 
eardiaeo em resposta a atividade ou mudan 9 as na posi 9 ao do eorpo. Portanto, meeanismos de retroalimenta 9 ao eontrolam o 
eora 9 ao e mantemsua atividade eonstantemente emsintonia eom as neeessidades do eorpo. 



Figura 31.14 Meeanismos que eontrolam o batimento eardiaeo. As setas indieam a propagagao da exeitagao a 
partir do no sinoatrial, atraves dos atrios, para o no atrioventrioular. A onda de exeitagao e, entao, eonduzida 
muito rapidamente para a musoulatura ventrioular atraves de feixes oondutores espeoializados e pelo sistema das 
fibras de Purkinje. 

Como os batimentos eardiaeos sao inieiados em eelulas museulares espeeializadas, o eoragao dos vertebrados, 
juntamente eom o eoragao de moluscos e varies outros invertebrados, e ehamado de eoragao miogenico (“origem museular”). 
Embora o sistema nervoso realmente altere a atividade do marea-passo, variando a Ifequenoia eardiaea, um eoragao 
miogenieo bate espontanea e involuntariamente, mesmo se for removido eompletamente do eorpo. Um eoragao isolado de 
tartaruga ou de ra bate durante boras, se eoloeado emuma solugao balaneeada de sais. A atividade miogeniea de um eoragao 
humano permite que transplantes de eoragao sejam feitos eom sueesso mesmo se o eoragao tiver sido removido do eorpo ha 









varias horas, especialmente se a atividade cardiaca tiver sido diminuida por resfriamento. Alguns invertebrados, como 
crustaceos decapodes, por exemplo, tern cora^oes neurogenicos (“origem nervosa”). Nesses eora 96 es, um ganglio eardiaeo 
(grupo de eorpos de eelulas nervosas) loealizados no eora^ao atua eomo um marea-passo. Se esse ganglio for separado do 
oora 9 ao, ele para de bater, embora o proprio ganglio eontinue ritmieamente ativo. 

Circulagao corondria 

Nao e de surpreender que um orgao tao ativo eomo o oora 9 ao neeessite de um generoso suprimento partieular de sangue. O 
eora 9 ao de pequenos peixes e ras e pequeno, e o museulo e tao extensamente oeupado por eanais, eonstituidos por espa 90 s 
entre as fibras museulares, que a propria agio de bombeamento do oora 9 ao proporeiona sangue oxigenado sufieiente para o 
museulo. Nos peixes e ras maiores, bem eomo nos repteis, aves e mamiferos, entretanto, o maior tamanho do oora 9 ao e a 
espessura do museulo eardiaeo requerem que o eora 9 ao tenha seu proprio suprimento vaseular: a circula 9 ao coronaria. As 
arterias eoronarias sao os primeiros ramos da aorta. Bias se dividem formando as arterias coronarias direita e esquerda, as 
quais alimentam uma extensa rede eapilar que envolve as fibras museulares e forneee oxigenio e nutrientes. O museulo 
eardiaeo tern uma demanda de oxigenio extremamente alta. Mesmo durante o repouso, o eora 9 ao retira 70% do oxigenio do 
sangue, ao eontrario da maioria dos demais teeidos do eorpo, que retiram apenas eerea de 25%. Portanto, umaumento no nivel 
de atividade do oora 9 ao preeisa ser aeompanhado por umaumento maoi 90 no fiuxo sanguineo coronario - do nivel emrepouso 
para ate 9 vezes durante um exereieio vigoroso. Qualquer redu 9 ao na eireula 9 ao eoronaria devido a um bloqueio pareial ou 
total (doen 9 as arterioeoronarias) pode resultar em um ataque eardiaeo (infarto do mioeardio), no qual as eelulas eardiaeas 
morrem devido a falta de oxigenio. 

A doen^a arteriocoronaria (CAD, do ingles coronary artery disease) e atualmente a primeira causa de morte nos EUA. Osfatores de risco podem ser divididos em fatores 
que nao podem ser modificados e aqueles que podem ser modificados. Osfatores de risco que nao podem ser modificados incluem um historicofamiliar de doengas 
eardiaeas, ser homem, ser mulher na pos-menopausa e ter mais de 45 anos. Os fatores de risco que podem ser modificados incluem o tabagismo, altos niveis de 
colesterol, pressao sanguinea alta, diabetes nao controlado, estar com sobrepeso ou obeso, estresse, dietas ricas em gorduras saturadas e colesterol, e um estilo de 
vida sedentario. A redugao dos fatores de risco modificaveis pode reduzir significativamente o risco de doengas coronarias. 

Arterias 

Todos os vasos que saem do cora 9 ao sao chamados de arterias, quer transportem sangue oxigenado (aorta), quer nao 
oxigenado (arteria pulmonar). Para suportar as alias pressoes dos batimentos geradas durante a sistole ventrieular, as grandes 
arterias mais proximas do oora 9 ao (arterias elasticas) sao revestidas eom eamadas espessas de fibras elasticas, pouea 
museulatura lisa (Capitulo 9), e teeido eonjuntivo resistente nao elastieo (Figura 31.15). A elastieidade dessas arterias permite 
que elas se estiquem eonforme a onda de sangue deixa o eora 9 ao durante a sistole ventrieular e depots se eneolham, 
eomprimindo a eoluna de fiuido durante a diastole ventrieular. Essa elastieidade mantem a alta pressao sanguinea, gerada por 
eada batimento eardiaeo, e o sangue movimenta-se sempre para Ifente, devido as valvulas semilunares presentes nas aberturas 
dessas arterias impedindo o fiuxo reverso (Figura 31.12). Portanto, a pressao arterial normal nos seres humanos varia apenas 
entre 120 mmHg (sistole) e 80 mmHg (diastole) (normalmente expresso eomo 120/80), em vez de eair a zero durante a 
diastole, eomo esperariamos em um sistema fiuido eom uma bomba intermitente. As arterias que se eneontram mais longe do 
oora 9 ao tern mais museulos lisos e menos fibras elastieas. Essas arterias, ehamadas de arterias museulares, podem aumentar 
ou diminuir seu diametro, o que atenua a alta pressao assoeiada ao batimento e as osoila 96 es do fiuxo antes que o sangue 
ehegue aos orgaos do eorpo. 
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Figura 31.15 Arteria e veia, mostrando as camadas de tecido. Note a maior espessura da camada muscular na 
arteria. Essa camada tern mais fibras elasticas nas arterias elasticas e mais musculo liso nas arterias 
musculares. 


A arteriosclerose e a condigao de espessamento e perda da elasticidade nas arterias. Quando a arteriosclerose e caracterizada por depositos lipidicos de colesterol nas 
paredes das arterias, a condign e conhecida como aterosclerose. A inflamagao precede o acumulo de gordura nas arterias. Irregularidades nas paredes dos vasos 
sangumeosfrequentementefazem com que osangue coagule aoseu redor, formandoum trombo. Quando urn fragmento dotrombodestaca-se e e carregado pelo 
sangue, alojando-se em outro local, ele se torna urn embolo. Se o embolo bloquear uma das arterias coronarias, a pessoa vai softer urn ataque cardiaco 
("coronario"). A regiao do musculo cardiaco suprida pelo ramo bloqueado da arteria coronaria torna-se anoxica. Se a pessoa sobreviver, as celulas musculares mortas 
serao substituidas por tecido de cicatriza^o. Urn trombo tambem pode se format dentro de uma arteria coronaria, e essa e a causa mais comum de ataques 
cardiacos. 

A medida que as arterias ramificam-se e estreitam-se, formando as arteriolas, as paredes sao compostas prineipalmente 
por apenas uma ou duas eamadas de musculo liso ao redor de uma camada epitelial (Figura 31.16). A contra 9 ao desse 
musculo estreita as arteriolas e reduz o fluxo de sangue para alguns 6rgaos, enquanto o relaxamento simultaneo do musculo 
liso arteriolar aumenta o fluxo sanguineo para outros 6rgaos, desviando o sangue para onde for mais necessario. O sangue 
precisa ser bombeado com uma pressao hidrostatica suficiente para superar a resistencia das estreitas passagens por onde ele 
temde fluir. Consequentemente, animais maiores tendema apresentar pressoes sanguineas mais elevadas do que os menores. 

A pressao sanguinea foi medida pela primeira vez em 1733 por Stephan Hales, um clerigo ingles com criatividade e 
curiosidade incomuns. Ele amarrou sua egua, a qual deveria “ser sacrificada por nao mais prestar-se ao trabalho” pelo dorso e 
expos a arteria femoral. Ele passouuma canula na arteria comumtubo de latao conectado a umlongo tubo de vidro, utilizando 
a traqueia de um ganso. A utiliza^ao da traqueia foi tanto criativa como pratica; ela conferiu flexibilidade ao aparelho “para 
evitar as inconveniencias que poderiam surgir caso a egua se debatesse”. O sangue subiu por 8 pes (234,84 cm) no tubo de 
vidro, oscilando para cima e para baixo de acordo com os movimentos de sistole e diastole do cora 9 ao. O peso da coluna de 
sangue de 8 pes era equivalente a pressao sanguinea. Atualmente, expressamos a pressao sanguinea como a altura de uma 
coluna de mercurio (Hg), que e 13,6 vezes mais pesado do que a agua. Os dados de Hales, expresses em milimetros de 
mercurio, indicam que ele mediuuma pressao sanguinea de 180 a 200 mmHg, prdxima da normal para umcavalo. 






FIgura 31.16 Rede capilar. Esfincteres pre-capilares (musculos lisos que circundam uma abertura) controlam o 
fluxo de sangue atraves dos capilares. 

Hoje, a pressao sanguinea e medida nos humanos comum instrumento chamado de esfigmomanometro. Uma bra^adeira e 
inflada com ar no antebra 90 ate atingir uma pressao suficiente para fechar as arterias do bra 90 . Mantendo um estetoscopio 
sobre a arteria braquial (na curva do cotovelo) e liberando vagarosamente o ar da bra 9 adeira, podemos ouvir os primeiros 
esguichos de sangue passando atraves da arteria a medida que ela se abre ligeiramente. Isso equivale a pressao sistolica. 
Conforme a pressao na bra 9 adeira diminui, o som turbulento acaba por desaparecer a medida que o sangue flui suavemente 
pela arteria. A pressao na qual o som desaparece equivale a pressao diastolica. Os esfigmomanometros digitais atualmente sao 
mais comumente utilizados. 

Capilares 

O italiano Marcello Malpighi foi o primeiro a descrever os capilares em 1661, confirmando, assim, a existencia das diminutas 
liga 96 es entre os sistemas arterial e venoso que Harvey sabia que deveriam existir, mas nao conseguia ver. Malpighi estudou 
os capilares do pulmao de uma ra viva, o que ainda e uma das prepara 96 es mais simples e vividas para a demonstra 9 ao do 
fluxo sanguineo capilar. 

Os capilares estao presentes em grande numero, formando extensas redes emquase todos os tecidos (Figura 31.16). Nos 
musculos existem mais de 2.000 por rrmf, mas nao permanecem abertos ao mesmo tempo. Na verdade, talvez menos de 1% 
deles fleam abertos no musculo esqueletico em repouso. Porem, quando o musculo esta ativo, todos os capilares podem se 
abrir para trazer oxigenio e nutrientes para as flbras musculares ematividade e para levar os residuos metabdlicos. 

Os capilares sao extremamente estreitos, com cerca de 8 pm de diametro, em media, nos mamiferos, o que e apenas um 
pouco mais largo do que os gldbulos vermelhos que devempassar por eles. Suas paredes sao formadas por uma unica camada 
de Anas celulas endoteliais, mantidas unidas por uma delicada membrana basal e poucas flbras de tecido conjuntivo. 

Trocas capilares 

Os capilares sao bastante permeaveis a ions pequenos, nutrientes e agua. A pressao sanguinea no interior de um capilar tende a 
for 9 ar os fluidos atraves de ou entre as celulas endoteliais para dentro do espa 90 intersticial circundante (ver anteriormente). 
O fluido pode passar entre as celulas endoteliais atraves de fendas preenchidas por agua (aproximadamente 4 nm de largura) 
ou atraves das celulas endoteliais em vesiculas de pinocitose (Capitulo 3) que transportam substancias de um lado para o 
outro da celula epitelial. As substancias soluveis em lipidios podem se difundir facilmente atraves das membranas 
plasmaticas das celulas endoteliais para dentro do fluido intersticial. As moleculas maiores no sangue, como as proteinas 
plasmaticas, contribuem para a pressao osmdtica coloidal do sangue. Como essas proteinas nao podem passar atraves das 
fendas das celulas endoteliais, um flltrado praticamente sem proteinas e for 9 ado para fora. Esse movimento do fluido e 
importante na irriga 9 ao do espa 90 intersticial, abastecendo as celulas dos tecidos com oxigenio, glicose, aminoacidos e outros 
nutrientes. Para que as trocas realizadas nos capilares sejam efetivas, os fluidos que deixam os capilares precisam entrar 






novamente na circula^ao em algum ponto e trazer com eles os residuos metabolicos celulares. Caso contrario, o fluido ira 
acumular-se rapidamente nos espa 90 s teciduais, causando incha 90 ou edema. O delieado equilibrio das troeas de fluidos 
atraves das paredes dos eapilares e alean 9 ado por duas for 9 as opostas: a pressao hidrostatiea (do sangue) e a pressao 
osmotiea eoloidal (Figura 31.17). 

Em um eapilar, a pressao osmotiea que for 9 a as moleeulas de agua e solutos atraves das fendas das eelulas endoteliais 
dos eapilares e maior na extremidade onde o eapilar se une a uma arteriola e diminui ao longo de sua extensao eonforme a 
pressao sanguinea eai (Figura 31.17). Em oposi 9 ao a pressao hidrostatiea do sangue ha uma pressao osmotiea (Capitulo 3) 
eriada pelas proteinas que nao podempassar atraves das fendas das eelulas endoteliais. Essa pressao osmotiea eoloidal, eom 
eerea de 25 mmHg no plasma dos mamiferos, tende a puxar a agua de volta do fluido teeidual para o interior dos eapilares. O 
resultado dessas duas for 9 as opostas e que a agua e os solutos tendem a ser filtrados para fora da extremidade do eapilar 
proximo a arteriola, onde a pressao hidrostatiea exeede a pressao osmotiea eoloidal, e a ser reeonduzidos para seu interior na 
extremidade venosa, onde a pressao osmotiea eoloidal exeede a pressao hidrostatiea. 

A quantidade de fluido filtrado atraves das eelulas endoteliais dos eapilares flutua muito entre os diferentes eapilares. 
Normalmente, o efluxo exeede o influxo, e o exeesso de fluido permaneee nos espa 9 os interstieiais entre as eelulas. Esse 
exeesso e reeolhido e removido pelos eapilares linfaticos do sistema linfatico e, no fim, esse fluido, denominado linfa, 
retoma ao sistema eireulatorio atraves dos vasos linfatieos maiores. 

Veias 

As venulas e veias para as quais o sangue dos eapilares se dirige na sua viagem de volta para o oora 9 ao tern paredes mais 
finas, menos elastieas e de diametro eonsideravelmente maior do que as arterias e arteriolas eorrespondentes (ver Figura 
31.15). A pressao sanguinea no sistema venoso e baixa, variando de aproximadamente 10 mmHg, onde os eapilares drenam 
para as venulas, ate quase zero no atrio direito. Como a pressao sanguinea e tao baixa, o retomo venoso preeisa ser auxiliado 
por valvulas nas veias, por museulos esqueletieos eorporais que eireundam as veias, pela sue 9 ao eriada durante a diastole do 
oora 9 ao e pela a 9 ao ritmiea dos pulmoes durante a respira 9 ao. Sem esses meeanismos, o sangue poderia aeumular-se nas 
extremidades inferiores de um animal parado em pe. As veias que trazem o sangue desde as extremidades ate o eora 9 ao 
eontem valvulas que dividem a longa eoluna de sangue em segmentos. As valvulas sao formadas eomo dobras intemas da 
eamada de eelulas endoteliais subjaeente ao teeido eonjuntivo. Quando os museulos esqueletieos se eontraem, mesmo quando 
em uma atividade leve, as veias sao eomprimidas e o sangue dentro delas se move em dire 9 ao ao oora 9 ao porque as valvulas 
presentes dentro das veias evitam que o sangue flua para tras. O riseo bem eonheeido de desmaios, quando alguem fiea empe 
em uma posi 9 ao rigida em dias quentes, normalmente pode ser evitado eontraindo-se deliberadamente a museulatura das 
pemas. A pressao negativa no torax, eriada pelos movimentos de inspira 9 ao dos pulmoes e pela sistole ventrieular, tambem 
aeelera o retorno venoso devido a suc 9 ao do sangue para o eora 9 ao pela grande veia eava. 
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Figura 31.17 Movimento dos fluidos atraves das fendas das eelulas endoteliais de um eapilar. Na extremidade 
arterial do eapilar, a pressao hidrostatiea (do sangue) exeede a pressao osmotiea eoloidal, para a qual oontribuem 
as proteinas plasmatioas, e um filtrado do plasma e forgado para fora do eapilar. Na extremidade venosa, a 
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pressao osmotica coloidal excede a pressao hidrostatica e o fluido e drenado para o interior do capilar. Desse 
modo, os nutrientes plasmaticos sao carregados para o espago intersticial de onde eles podem entrar nas 
celulas, e os residuos metabolicos das celulas sao transportados para o plasma e levados embora. 

Sistema linfatico 


O sistema linfatico dos vertebrados e uma rede extensa de vasos de paredes finas que surgem como capilares linfaticos em 
fundo cego na maioria dos tecidos do corpo. Eles se unempara formar uma estrutura arborescente de vasos linfaticos cada vez 
maiores, que finalmente drenampara o interior de veias na regiao inferior do pescogo (Figura 31.18). Uma fungao do sistema 
linfatico e devolver ao sangue o excesso de fluido (linfa) filtrado atraves das celulas endoteliais dos capilares para os 
espagos intersticiais. Esse filtrado do fluido, chamado de linfa, e semelhante ao plasma, porem tern uma concentragao muito 
menor de proteinas. As moleculas grandes, especialmente as gorduras absorvidas no intestino, tambem chegam ao sistema 
circulatorio por meio do sistema linfatico quando passam pelos ductos lacteos presentes nos vilos do intestino delgado (ver 
Capitulo 32 e Figura 32.13). A taxa do fiuxo linfatico e muito baixa, uma Ifagao diminuta do fiuxo sanguineo, e os vasos 
linfaticos maiores possuem valvulas semelhantes em estrutura e fungao aqueles encontrados nas veias. 
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Figura 31.18 Sistema linfatico humano, mostrando os vasos principais (A), e urn detaihe da intima associagao 
entre os capilares sanguineos e linfaticos (B). 

O sistema linfatico tambem desempenha um papel central nas defesas do corpo. Eocalizados a intervalos ao longo dos 
vasos linfaticos estao os nodulos linfaticos (Figura 31.18) que exercem diversas fungoes relacionadas com a defesa (ver 










Capitulo 35). As celulas das glandulas linfaticas, como os macrofagos, removemparticulas estranhas, especialmente bacterias, 
que, de outra forma, poderiam entrar na circula 9 ao geral. Bias tambem atuam (juntamente com a medula ossea e o timo) como 
centros de produ 9 ao, manuten 9 ao e distribui 9 ao de linfoeitos - eomponentes esseneiais dos mecanismos de defesa do corpo. 

RESPIRAgAO 

A energia presente nos alimentos e liberada atraves de processes oxidativos, normalmente com o oxigenio molecular atuando 
como 0 receptor final de eletrons. Os fisiologos distinguem dois processes respiratorios separados, poreminter-relaeionados: 
a respira 9 ao celular, o processo oxidative que oeorre dentro das eelulas (Capitulo 4), e a respira 9 ao externa, a troea de 
oxigenio e dioxide de carbono entre o organismo e seu ambiente atraves de uma superfieie respiratoria. Nesta se 9 ao 
deserevemos a respira 9 ao externa e o transporte de gases das superficies respiratorias para os tecidos do eorpo. 

Problemas da respira^ao aquatica e aerea 

O meeanismo de respira 9 ao externa de um animal e determinado, em grande parte, pela natureza de seu ambiente. As duas 
grandes arenas da evolu 9 ao animal - a agua e a terra - sao muito diferentes quanto as suas earacteristicas fisicas. A diferen 9 a 
mais obvia e que o ar contem muito mais oxigenio do que a agua - pelo menos 20 vezes mais. Per exemplo, a agua totalmente 
saturada de ar a 5°C eontem aproximadamente 9 mf de oxigenio por litro (0,9%); em compara 9 ao, o ar eontem 209 mf de 
oxigenio por litro (21%). A densidade e a viseosidade da agua sao aproximadamente 800 e 50 vezes maiores, 
respeetivamente, do que aquelas do ar. Alemdisso, as moleeulas de gas difundem-se 10.000 vezes mais rapido no ar do que 
na agua. Essas diferen 9 as significam que os animais aquatieos tiveram que evoluir mecanismos muito eficientes para retirar o 
oxigenio da agua - ainda assim, peixes eom branquias altamente efieazes e mecanismos bombeadores podem gastar ate 20 % 
da sua energia apenas para extrair o oxigenio da agua. Em oompara 9 ao, o custo respiratorio dos mamiferos e apenas 1 a 2% da 
energia produzida durante o metabolismo de repouso. 

As superficies respiratorias devem ser finas e mantidas umedecidas por um delgado filme de fluido para permitir a 
difusao dos gases atraves de uma fase liquida entre o ambiente e a cireula 9 ao subjaeente. Isso difieilmente e umproblema para 
os animais aquatieos, uma vez que permaneeem imersos na agua, mas e um desafio para aqueles que respiram ar. Para manter 
as membranas respiratorias umidas e protegidas eontra ferimentos, os animais que respiram ar desenvolveram, em geral, 
invagina 96 es da superfieie do corpo e, depois, adicionaram mecanismos bombeadores de modo a movimentar o ar para dentro 
e para fora da regiao respiratoria. O pulmao e o melhor exemplo de uma estrutura adaptada para a respira 9 ao em terra. Em 
geral, as evagma 96 es da superfieie do eorpo, eomo as branquias, sao mais adequadas para a respira 9 ao aquatiea; as 
invagma 96 es, como os pulmoes e traqueias, sao melhores para a respira 9 ao aerea. 

Orgaos respiratorios 

Troca gasosa por difusao dir eta 

Os protozoarios, esponjas, enidarios e muitos vermes respiram por difusao direta dos gases entre o organismo e o ambiente. 
Como meneionamos no oome 90 deste capitulo, esse tipo de respira 9 ao cutanea nao e adequado quando a massa celular 
excede, aproximadamente, 1 mm de diametro. Entretanto, aumentando muito a superfieie do eorpo em rela 9 ao a sua massa, 
muitos animais multieelulares podem suprir pareial ou totalmente sua neeessidade de oxigenio atraves de difusao direta. Os 
platelmintos ilustram essa estrategia. 

A respira 9 ao eutanea, Ifequentemente, complementa a respira 9 ao branquial ou pulmonar em animais maiores, eomo os 
anfibios e peixes. Uma enguia, por exemplo, pode trocar 60% do oxigenio e didxido de carbono atraves da sua pele altamente 
vaseularizada. Durante a hiberna 9 ao de inverno, ras e mesmo tartarugas trocam todos os gases respiratdrios atraves de sua 
pele enquanto estao submersas em lagoas e riachos. A maioria das espeeies de salamandras nao apresenta pulmoes. Algumas 
salamandras sem pulmoes tern larvas com branquias, e estas persistem nos adultos de algumas espeeies (ver Eigura 25.9), 
poremos adultos da maioria das espeeies nao tern nem pulmoes nem branquias. 

Trocasgasosas atraves de tubos \ Sistemas traqueais 

Os insetos e alguns outros artrdpodes terrestres (centopeias, dipldpodes e algumas aranhas) tern um tipo altamente 
especializado de sistema respiratdrio, o qual, sob muitos aspectos, e o mais simples, direto e eficiente sistema respiratdrio de 
animais ativos. Ele consiste em um sistema ramificado de tubos (traqueias) que se estendem para todas as partes do corpo 
(Eigura 31.19). As menores termina 96 es desses canals sao traqueolas preenchidas por fluido, com menos de 1 pm de 


diametro, as quais terminam em associa^ao intima com as membranas plasmaticas das celulas. O ar entra e sai do sistema 
traqueal atraves de aberturas em forma de valvulas (espiraculos) que podem ser fechados para reduzir a perda de agua. Um 
filtro tambempode reduzir a entrada de agua, sedimentos ou parasites (ver Figura 21.18, Capitulo 21). Alguns insetos podem 
ventilar o sistema traqueal eom movimentos do eorpo; o familiar movimento telescopieo do abdome das abelhas em dias 
quentes de verao e umexemplo. Oeorrem pigmentos respiratorios no sangue dos insetos; porem, como as celulas temaeesso 
direto ao exterior atraves do sistema traqueal, trazendo oxigenio para dentro e levando dioxido de earbono para fora, a 
respira 9 ao do inseto e independente de seu sistema cireulatorio. Consequentemente, o sangue dos insetos desempenha um 
papel secundario no transporte de oxigenio. 
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Figura 31.19 Sistema traqueal dos insetos. O ar entra atraves dos espiraculos e depois percorre as traqueias 
atingindo os tecidos atraves das traqueolas. 

Trocas eficientes na agua | Branquias 

Branquias de varies tipos sao estruturas respiratorias efieientes para a vida na agua. As branquias podem ser simples 
extensoes externas da superftcie do eorpo, como as papilas dermicas das estrelas-do-mar (Capitulo 22) ou os tufos 
branquiais (branquias) dos vermes marinhos (Capitulo 17) e anftbios aquatieos (Capitulo 25). O lobo dorsal de apendiees em 
forma de remo, chamados parapodios, tambem atua eomo uma superftcie respiratoria externa para alguns poliquetas marinhos 
eujos vasos sanguineos ramificam-se pela superftcie do parapodio para aumentar a troea gasosa (Capitulo 17). As branquias 
internas dos peixes (Capitulo 24), moluscos (ver Figuras 16.5 e 16.17) e artrdpodes sao mais efieientes. As branquias dos 
peixes e moluscos sao estruturas filamentosas delgadas, ricamente irrigadas eom vasos sanguineos dispostos de tal forma que 
0 fluxo sanguineo e oposto ao fluxo de agua atraves das branquias. Esse arranjo, denominado de fluxo contracorrente 
(Capitulos 24 e 30), proporeiona a maior extra 9 ao possivel de oxigenio da agua. Nos moluseos, a agua e movimentada sobre 
os filamentos branquiais atraves de eilios. Nos peixes, a agua flui sobre as branquias em um fluxo eonstante, empurrada e 
puxada por uma eficiente bomba branquial eomduas valvulas, eomposta pela boea e eavidades opereulares (Figura 31.20). A 
ventila 9 ao das branquias Ifequentemente e auxiliada pelo movimento do peixe para Ifente atraves da agua com sua boca aberta 
(ventila 9 ao ram). 

Pulmoes 

As branquias nao sao adequadas para a vida aerea porque, quando retiradas do meio aquatico que as faz flutuar, os filamentos 
branquiais colapsam, secam e aderem urts aos outros; um peixe fora da agua asfixia-se rapidamente, apesar da abundaneia de 
oxigenio ao seu redor. Consequentemente, a maioria dos vertebrados com respira 9 ao aerea possui eavidades interims 
altamente vascularizadas chamadas de pulmoes. As estruturas chamadas de pulmoes oeorrem nos invertebrados, como os 
gastrdpodes pulmortados (Capitulo 16), escorpioes, algumas aranhas (Figura 19.9) e alguns crustaceos pequenos, mas essas 





estruturas nao sao homologas aos pulmoes dos vertebrados e, normalmente, nao sao ventiladas eficientemente. 




A cavidade bucal expande-se, o operculo esta fechado, 
a cavidade opercular expande-se, a agua e puxada 
para dentro da boca e atraves das branquias. 


A boca esta fechada, a cavidade bucal 
e comprimida, o operculo abre-se, 
a agua e empurrada atraves das branquias. 


Figura 31.20 Como urn peixe ventila suas branquias. Atraves da agao de duas bombas de musculatura 
esqueletica, uma na cavidade bucal e a outra na cavidade opercular, a agua e puxada para dentro da boca, passa 
sobre as branquias e sai pelos operculos (fendas operculares). 

Os pulmoes que podem ser ventilados por movimentos musculares para produzir uma troca rltmica de ar caraeterizam a 
maioria dos vertebrados terrestres. Os pulmoes mais rudimentares dos vertebrados sao aqueles dos peixes pulmonados 
(Capltulo 24), que os utilizam para eomplementar, ou mesmo substituir, a respiragao branquial durante perlodos de seea. 
Apesar da construgao simples, o pulmao de um peixe pulmonado tern uma rede capilar que percorre suas paredes praticamente 
lisas, uma eonexao em forma de tubo com a faringe, e um sistema de ventilagao primitivo que movimenta o ar para dentro e 
para fora do pulmao. 

Os pulmoes dos anftbios variam desde os pulmoes mais simples, com paredes lisas e em forma de saco, de algumas 
salamandras, ate os pulmoes subdivididos das ras e sapos (Figura 31.21). Asuperftcie total disponivel para as trocas gasosas 
e bastante aumentada nos pulmoes dos repteis, subdivididos em numerosos sacos interconectados. Os mais elaborados de 
todos sao os pulmoes dos mamiferos, contendo milhoes de pequenos sacos denominados alveoles (Figuras 31.21 e 31.23), 
cada um intimamente associado a uma rica rede vascular. Os pulmoes dos seres humanos tern uma area superficial total de 50 
a 90 m^ - 50 vezes a area da superficie da pele - e contem 1.000 km de capilares. Uma grande area superficial e essencial 
para uma alta assimilagao de oxigenio necessario para suprir a elevada taxa metabolica dos mamiferos endotermicos. 

Uma desvantagem dos pulmoes e que o gas e trocado entre o sangue e o ar apenas nos alveolos e ductos alveolares, 
localizados nas extremidades de uma arvore ramificada de tubos aereos (traqueias, bronquios e bronquiolos [Figuras 31.21 e 
31.23]). O volume de ar presente nas vias pulmonares onde a troca gasosa nao ocorre e chamado de “espago morto”. Ao 
contrario do eficiente fiuxo unidirecional da agua atraves das branquias dos peixes, o ar precisa entrar e sair do pulmao pelo 
mesmo canal. Apos a expiragao, os tubos aereos sao preenchidos por ar “usado” proveniente dos alveolos, o qual, durante a 
inalagao seguinte, e novamente puxado para o interior dos pulmoes junto como ar fresco. Esse ar viaja para frente e para tras 
a cada respiragao, diminuindo a eficiencia da troca gasosa. A ventilagao pulmonar e tao ineficiente nos seres humanos que, em 
uma respiragao normal, apenas aproximadamente 16% do ar pulmonar e substituido a cada inspiragao. Mesmo ap6s uma 
inspiragao forgada, 20 a 35% do ar permanecem nos pulmoes. 
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Figura 31.21 Variagoes entre as estruturas internas dos pulmoes entre os grupos de vertebrados, desde sacos 
simples com pouca superficie de troca entre o sangue e os espagos aereos, nos anfibios, ate as estruturas 
lobulares, cada qual com complexas divisoes e extensas superficies de troca, nas aves e mamiferos. 

Nas aves, a eficiencia pulmonar e aumentada enormemente pela aquisigao de um extenso sistema de saeos aereos (Figura 
31.21 e Capitulo 27) que atuam eomo reservatorios de ar durante a ventilagao. Na inspiragao, eerea de 25% do ar inalado 
passampelos parabronquios pulmonares (eapilares aereos de espessura unieelular), onde a troea gasosa oeorre. Os restantes 
75% do ar inalado sao desviados dos pulmoes entrando nos saeos aereos (a troea gasosa nao oeorre aqui). Na expiragao, uma 
parte desse ar renovado passa diretamente atraves das vias pulmonares e para o interior dos parabronquios pulmonares. Dessa 
forma, os parabronquios reeebemar pratieamente renovado tanto na inspiragao quanto na expiragao. O belo projeto do pulmao 
das aves atende as alias demandas metabolieas do voo. 

Os anfibios e peixes pulmonados empregamuma agao de pressao positiva para forgar o ar para dentro de sens pulmoes, 
ao eontrario da maioria dos repteis, aves e mamiferos, que ventilam seus pulmoes atraves de pressao negativa, na qual a 
expansao da cavidade toraeiea puxa o ar para dentro dos pulmoes. As ras ventilam os pulmoes aspirando o ar primeiramente 
para dentro da boea, atraves das narinas (aberturas nasais extemas). Depots, feehando as narinas e elevando o assoalho da 
boea, ou eavidade bueal, elas eonduzem o ar para os pulmoes (Figura 31.22). Na maior parte do tempo, no entanto, as ras 
ventilam ritmieamente apenas a eavidade bueal, uma superfieie respiratoria bem vaseularizada que eomplementa a respiragao 
eutanea e pulmonar. 

Estrutura e fungao do sistema respiratorio dos mamiferos 

O ar entra no sistema respiratorio dos mamiferos pelas narinas (aberturas nasais externas) e passa por uma camara nasal 
revestida por um epitelio seeretor de mueo e, depots, pelas narinas internas, aberturas nasais eoneetadas a faringe. Nesse 
ponto, onde as vias respiratoria e digestiva se eruzam, o ar inalado deixa a faringe passando por uma abertura estreita, a glote, 
enquanto o alimento vai para o esofago para ehegar ao estomago (ver Figura 32.10). A glote abre-se na laringe, ou aparelho 
voeal, e depots na traqueia. Atraqueia divide-se emdois bronquios, umpara eada pulmao (Figura 31.23 A). Nos pulmoes, 
eada bronquio divide-se e subdivide-se em tubos menores (bronquiolos) que levam aos saeos aereos (alveoles) atraves dos 
ductos alveolares (Figura 31.23B). As paredes endoteliais uniestratifieadas dos alveolos e duetos alveolares sao finas e 
umidas a fimde faeilitar as troeas gasosas entre o ar e os eapilares sanguineos adjaeentes. As vias respiratorias sao revestidas 












tanto por celulas secretoras de muco como por epitelio ciliado que desempenha um importante papel na limpeza do ar antes 
que ele atinja os alveolos. Os aneis parciais de cartilagem presentes nas paredes da traqueia, bronquios e ate mesmo em 
alguns dos bronquiolos maiores evitam que elas colapsem. 

No seu percurso ate os sacos aereos, o ar tern a maior parte da poeira e de outras substaneias estranhas filtrada, e 
aquecido ate a temperatura do corpo e saturado de umidade. 



Figura 31.22 Respiragao em ras. As ras, que utilizam o mecanismo de pressao positiva, enchem os pulmoes 
forgando o ar para seu interior. A. O assoalho da cavidade bucal e rebaixado, puxando o ar para dentro atraves 
das narinas. B. Com as narinas fechadas e a glote aberta, as ras forgam o ar para dentro dos pulmoes atraves 
da elevagao do assoalho da cavidade bucal. A cavidade bucal pode ser ventilada ritmicamente por um certo 
periodo antes de os pulmoes serem esvaziados pela contragao da musculatura da parede do corpo e pela 
retragao elastica dos pulmoes. 

Uma grande parte do pulmao contem tecido conjuntivo elastico. Os pulmoes sao revestidos por uma fina camada de 
epitelio flexlvel chamada de pleura visceral. Continue a essa camada, existe uma camada semelhante, a pleura parietal, que 
reveste a superficie interna das paredes do torax (Figura 31.23 A). As duas camadas pleurais estao emcontato e deslizamuma 
sobre a outra conforme os pulmoes expandem-se e contraem-se. O espago entre as pleuras, chamado de cavidade pleural, 
mantem um vacuo parcial, ou pressao intrapleural negativa, que ajuda a manter os pulmoes expandidos. A cavidade toracica e 
delimitada pela coluna vertebral, pelas costelas e pelo esterno e tern como assoalho o diafragma, um musculo em forma de 
domo que separa a cavidade toracica do abdome. O diafragma muscular ocorre apenas nos mamiferos. 

Ventilagao dos pulmoes 

A cavidade toracica e uma camara hermetica. Durante a inspiragao, as costelas sao puxadas para cima pela contragao dos 
musculos intercostais externos, e o diafragma contrai-se e achata-se. O aumento resultante no volume da cavidade toracica 
(Figura 31.24) faz a pressao intrapleural cair para um valor ainda mais negativo e a pressao do ar nos pulmoes, a pressao 
intrapulmonar, cair abaixo da pressao atmosferica: o ar entra velozmente pelas vias respiratorias para igualar a pressao. O 
volume corrente e a quantidade de ar (mf) movimentado durante esse processo. A expiragao normal e um processo menos 
ativo do que a inspiragao, ocorrendo principalmente pela retragao elastica de tecidos conjuntivos e pelo relaxamento dos 






musculos. Quando isso ocorre, as costelas e o diafragma voltam a posi 9 ao original, a cavidade toracica diminui de tamanho, 
as pressoes intrapulmonar e intrapleural aumentam, os pulmoes elasticos desinflam e o ar sai (Figura 31.24). Durante a 
expira^ao for^ada, que oeorre durante o exereicio, as costelas sao puxadas para baixo e para dentro mais fortemente do que 
durante a expira 9 ao normal por um conjunto adicional de musculos localizados entre as costelas (musculos intercostais 
internos). A contra 9 ao simultanea dos musculos abdominals for 9 a o diafragma para cima em um grau maior, a medida que 
relaxa devido a pressao para cima dos orgaos abdominals abaixo dele, especialmente o figado. Em conjunto, esses 


mecanismos expelemmais ar e tambem aumentam o volume inspiratorio durante a proxima respira 9 ao. 
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Figura 31.23 A. Pulmoes de um ser humano, com o pulmao direito mostrado em corte. B. Porgao terminal do 
bronquiolo mostrando os sacos aereos com seu suprimento de sangue. As setas indicam a diregao do fluxo 
sanguineo. 















Figura 31.24 Mecanismo de respiragao nos seres humanos. As pressoes (mmHg) referem-se a pressao 
atmosferica. 

Coordenafao da respiragao 

Normalmente, a respiragao e involuntaria e automatica, mas pode ser controlada voluntariamente. Os neuronios localizados no 
bulbo {medulla oblongata) (Capitulo 33) regulam a respiragao normal de repouso. Eles produzem espontaneamente surtos 
ritmieos que estimulam a contragao do diafragma e dos musculos intercostais externos durante a inspiragao. No entanto, a 
respiragao deve se ajustar as mudangas nas neeessidades do corpo por oxigenio. O dioxido de carbono, em vez do oxigenio, 
temumefeito maior na taxa respiratoria porque reeeptores quimieos (quimiorreceptores) localizados centralmente no bulbo e 
perifericamente no sistema vascular sao mais sensiveis a niveis elevados de dioxido de carbono do que a niveis baixos de 
oxigenio. Mesmo um pequeno aumento no nivel de dioxido de carbono no sangue tern um efeito poderoso na atividade 
respiratoria. De fato, o efeito estimulante do dioxido de carbono e devido, em parte, ao aumento na concentragao do ion 
hidrogenio no liquido cefalorraquidiano que banha o encefalo ouno plasma sanguineo que banha os reeeptores perifericos. 

CO2 + H2O ^ H2CO3 + HCO3- 

Essa reagao mostra que 0 dioxido de carbono combina-se com a agua formando acido carbonico. O acido carbonico dissocia- 
se, entao, liberando ions hidrogenio, tornando 0 liquido cefalorraquidiano mais acido e estimulando os quimiorreceptores 
respiratorios no bulbo. Tanto a taxa quanto a intensidade da respiragao aumentara Os quimiorreceptores vasculares 
perifericos, localizados proximo ao coragao e na regiao do pescogo, monitoram alteragoes perifericas nos niveis sanguineos 
de dioxido de carbono e ions hidrogenio e enviam sinais de estimulagao para os centros respiratorios no bulbo se esses niveis 
aumentarem. 

Os mergulhadores podem permanecer submerses por muito mais tempo sem respirar se eles, primeiramente, hiperventilarem vigorosamente para eliminar 0 
dioxido de carbono dos pulmoes, diminuindo os niveis de dioxido de carbono no sangue e adiando, dessa forma, 0 poderoso impulse de respirar. Essa pratica e 
perigosa porque 0 oxigenio do sangue e consumido durante a nata^o tao rapidamente quanto antes da hiperventila^o, porem isso nao ira estimular os centros 
respiratorios, e 0 nadador pode perder a consciencia quando 0 suprimento de oxigenio do cerebro cair abaixo de um ponto crrtico. Diversos afogamentos 





























documentados entre nadadores que tentavam recordes de longa permanencia debaixo d'agua foram causados por essa pratica. 

Trocas gasosas nospulmdes e nos tecidos corporais | Difusdo e pressao parcial 

O ar (a atmosfera) e uma mistura de gases: cerea de 71% de nitrogenio, 20,9% de oxigenio, alem de poreentagens fraeionadas 
de outros gases, eomo dioxide de earbono (0,03%). Agravidade atrai os gases atmosfericos para a Terra. Ao nivel do mar, a 
atmosfera exerce uma pressao devido a gravidade igual a 760 mmHg (pressao atmosferica: 1 atm). Como o ar e uma mistura 
de gases, parte da pressao de 760 mmHg e devida a eada um dos gases e e denominada pressao parcial. Por exemplo, a 
pressao pareial do oxigenio e 0,209 x 760 = 159 mm, e a do didxido de earbono e 0,0003 x 760 = 0,23 mm, no ar seeo (o ar 
atmosferico nunea esta completamente seeo, e a quantidade variavel de vapor de agua presente exerce uma pressao 
proporcional a sua concentra^ao, assimcomo ocorre com os outros gases). 

Assim que o ar entra nas vias respiratdrias, sua composi^ao muda (Quadro 31.1, Figura 31.25). O ar inspirado torna-se 
saturado com vapor de agua conforme percorre as vias respiratdrias cm dire 9 ao aos alveolos. Quando o ar inspirado chega 
nos alveolos, ele se mistura com o ar residual remanescente do ciclo respiratdrio anterior. A pressao parcial de oxigenio cai e 
a do didxido de earbono sobe. Na expira 9 ao, o ar dos alveolos mistura-se com o ar no espa 90 morto, produzindo uma mistura 
diferente (Quadro 31.1). Embora nao ocorra uma troca gasosa significativa no espa 90 morto, o ar que ele conteme o primeiro 
ar a sair do corpo quando come 9 a a expira 9 ao. 

Como a pressao parcial de oxigenio no alveolo pulmonar e maior (100 mmHg) do que a do sangue que entra nos capilares 
pulmonares (40 mmHg), o oxigenio difunde-se para os capilares. De modo semelhante, o didxido de earbono no sangue dos 
capilares pulmonares tern uma concentra 9 ao maior (46 mmHg) do que nos alveolos pulmonares (40 mmHg); portanto, o 
didxido de earbono difunde-se dos capilares sanguineos para os alveolos. 

Nos tecidos, os gases respiratdrios tambem se movimentamde acordo eomo gradiente de concentra 9 ao (Figura 31.25). 
As celulas continuamente utilizam e produzem oxigenio e didxido de earbono, respectivamente; de tal forma, a pressao parcial 
de oxigenio no sangue arterial (100 mmHg) que entra no leito tecidual e maior do que a existente nos tecidos (0 a 30 mmHg), e 
a pressao parcial do didxido de earbono nos tecidos (45 a 68 mmHg) e maior do que aquela do sangue (40 mmHg). Em eada 
caso, os gases difundem-se de umponto onde a concentra 9 ao e maior para outro onde ela e menor. 


Quadro 31.1 Pressoes pardais e concentra^des dos gases no ar e nos fluidos corporais. 



Nitrogenio (Nj) 

Oxigenio (Oj) 

Dioxido de earbono (CO 2 ) 

VapordeaguafHjO) 

Ar inspirado (seeo) 

600(79%) 

159(20,9%) 

0,2(0,03%) 

- 

Ar alveolar (saturado) 

573 (75,4%) 

100(13,2%) 

40(5,2%) 

47(6,2%) 

Ar expirado (saturado) 

569(74,8%) 

116(15,3%) 

28(3,7%) 

47(6,2%) 

Sangue arterial 

573 

100 

40 


Tecidos perifericos 

573 

0a30 

45a68 


Sangue venoso 

573 

40 

46 



Nota: Valores expresses em milfmetros de mercurio (mmHg). As poreentagens indicam a propor^ao em rela^o a pressao atmosferica total ao nivel do mar (760 mmHg). 0 
ar inspirado e apresentado eomo seeo, embora o ar atmosferico sempre contenha quantidades variaveis de agua. Se, por exemplo, o ar atmosferico a 20°C estiver meio 
saturado (50% de umidade relativa), as pressoes parciais e poreentagens seriam Nj 593,5 (78,1%); Oj 157 (20,6%); COj 0,2 (0,03%); e HjO 8,75 (1,1%). 




Ar atmosferico: Ar expirado: 



CO 2 = 45 a 68 mm 

Figura 31.25 Troca de gases respiratorios no pulmao e nas celulas dos tecidos. Os numeros representam a 
pressao parcial em milimetros de mercurio (mmHg). 

Devido ao peso da agua, a pressao aumenta 0 equivalente a 1 atm para cada 10 m de profundidade na agua do mar, e a pressao do ar fornecida a urn mergulhador 
deve aumentar de forma correspondente a fim de possibilitar a entrada de ar nos pulmoes. Sob uma pressao crescente, mais ar dissolve-se no sangue; a quantidade 
depende da profundidade e do tempo de permanencia naquela profundidade. Se urn mergulhador subir lentamente, 0 gas sai da solu^o imperceptivelmente e e 
eliminado pelos pulmoes. Entretanto, se a ascensao for muito rapida, 0 ar sai da solu^o e forma bolhas no sangue e em outros tecidos, uma condigao chamada 
doen^a descompressiva ou mal dos mergulhadores. 0 resultado e doloroso e, nos casos graves, pode causar paralisia ou morte. 


Como os gases respiratorios sao transportados 

Em alguns invertebrados, os gases respiratorios sao simplesmente transportados dissolvidos nos fluidos corporais. No 
entanto, a solubilidade do oxigenio na agua e tao baixa que esse modo de transporte e adequado apenas para animais eom 
baixas taxas metabolicas. For exemplo, apenas eerea de 1% do oxigenio neeessario para umser humano pode ser transportado 
dessa maneira. Consequentemente, em muitos invertebrados e em virtualmente todos os vertebrados, quase todo 0 oxigenio e 
uma quantidade significativa do dioxido de earbono sao transportados por proteinas pigmentadas espeeiais, ou pigmentos 
respiratorios, no sangue. Em todos os vertebrados, esses pigmentos respiratorios estao eontidos emglobulos vermelhos. 













O pigmento respiratorio mais difundido no reino animal e a hemoglobina, uma proteina vermelha que contem ferro 
presente em todos os vertebrados e muitos invertebrados. Cada moleeula de hemoglobina e eonstituida por 5% de heme, um 
eomposto que eontem ferro e que eonfere ao sangue a eor vermelha, e 95% de globina, uma proteina ineolor. A por 9 ao heme 
da hemoglobina tern uma grande afinidade pelo oxigenio; eada grama de hemoglobina pode earregar um maximo de 
aproximadamente 1,3 mf de oxigenio. Como ha aproximadamente 15 g de hemoglobina emeada 100 m£ de sangue, o sangue 
eompletamente oxigenado eontem aproximadamente 20 mE de oxigenio por 100 mE. E elaro que, para a hemoglobina ser util ao 
organismo, ela deve manter o oxigenio emuma oombina 9 ao quimiea reversivel, de modo que ele seja liberado para os teeidos. 
A quantidade real de oxigenio que se eombina eom a hemoglobina depende da forma ou oonforma 9 ao da moleeula de 
hemoglobina, a qual e afetada por diversos fatores, ineluindo a propria oonoentra 9 ao de oxigenio. Quando a oonoentra 9 ao de 
oxigenio e alta, eomo nos eapilares dos alveolos pulmonares, a hemoglobina liga-se ao oxigenio; nos teeidos, onde a pressao 
pareial de oxigenio predominante e baixa, a hemoglobina libera suas reservas de oxigenio (Figura 31.26). 

N6s expressamos a eapaeidade de transporte de oxigenio pela hemoglobina em rela 9 ao a eoneentra 9 ao de oxigenio 
eireundante eomo curvas de satura9ao de hemoglobina (tambem ehamadas de eurvas de dissoeia 9 ao do oxigenio [Figura 
31.26]). Como mostramessas eurvas, quanto menor a pressao pareial de oxigenio eireundante, maior a quantidade de oxigenio 
liberada da hemoglobina. Essa importante earaoteristiea da hemoglobina permite que mais oxigenio seja liberado para aqueles 
teeidos que temumnlvel maior de respira 9 ao eelular aerdbiea (Capitulo 4) e, portanto, neeessitam mais dele (aqueles que tern 
a menor pressao pareial de oxigenio). 

A anemia falciforme e uma doen^a hereditaria sem cura ate o momento (Capitulo 5), na qual um linico aminoacido (acido glutamico) da hemoglobina normal 
(HbA) e substituido por uma valina na hemoglobina dos globulosfalciformes (HbS). A eapaeidade da HbS de transportar oxigenio e gravemente eomprometida, e os 
eritroeitos tendem a se dobrar durante periodos de demandas altas de oxigenio (p. ex., durante exereieios). Os eapilares fleam entupidos por globulos vermelhos 
deformados; a area afetada e muito dolorida, e o teeido pode morrer. Cerea de 1 em 10 afro-amerieanos e portador da earaeteristiea (heterozigoto). Os heterozigotos 
nao tern anemia faleiforme e tern vidas normais; porem, se ambos os paisforem heterozigotos, eada fliho tern 25% de ehanees de herdar a doen^a. 

Um outro fator que afeta as curvas de satura 9 ao de hemoglobina e, portanto, de libera 9 ao de oxigenio para os teeidos e a 
sensibilidade da oxi-hemoglobma (hemoglobina ligada ao oxigenio) ao didxido de carbono. O didxido de carbono desloca a 
curva de satura 9 ao da hemoglobina para a direita (Figura 31.26B), um fenomeno chamado de efeito Bohr, em homenagem ao 
cientista dinamarques que primeiro o descreveu. Conforme o didxido de carbono entra no sangue, vindo da respira 9 ao 
tecidual, faz com que a hemoglobina descarregue mais oxigenio. O evento oposto ocorre nos pulmoes; conforme o didxido de 
carbono difunde-se do sangue para o espa 90 alveolar, a curva de satura 9 ao da hemoglobina desloca-se novamente para a 
esquerda, permitindo que a hemoglobina seja carregada com mais oxigenio. Maior quantidade de didxido de carbono no 
sangue abaixa o pH sanguineo, assimeomo tambem o faz a adi 9 ao de um acido ao sangue (p. ex., o acido lactico dos musculos 
em exercicio, Capitulo 29). Um pH baixo tambem desloca a curva de satura 9 ao da hemoglobina para a direita e causa a 
libera 9 ao de oxigenio para os teeidos ativos (Figura 31.26B). 




Figura 31.26 Curvas de saturagao da hemoglobina. As curvas mostram a relagao entre a pressao parcial de 
oxigenio (P02) e a quantidade de oxigenio que pode combinar-se a hemoglobina. A. Em uma pressao parcial 
mais alta, nos pulmoes, a hemoglobina pode se ligar a mais oxigenio. Nos tecidos, a concentragao de oxigenio e 
menor, portanto a hemoglobina liga-se menos e, assim, descarrega mais oxigenio. B. A hemoglobina tambem e 
sensivel a pressao parcial de dioxido de carbono (efeito Bohr) e ao pH. Conforme o dioxido de carbono entra no 
sangue a partir dos tecidos, ele desloca a curva para a direita, diminuindo a afinidade da hemoglobina por 
oxigenio. Portanto, a hemoglobina descarrega mais oxigenio nos tecidos, onde a concentragao de dioxido de 
carbono e mais alta ou onde o pH e menor. 

Embora a hemoglobina seja o unico pigmento respiratorio dos vertebrados, varios outros pigmentos respiratorios ocorrem entre os invertebrados. A hemocianina, 
uma proteina azul gue contem cobre, ocorre nos crustaceos e na maioria dos moluscos. Entre outros pigmentos esta a dorocruorina, urn pigmento verde gue contem 
ferro, encontrado em quatrofamilias de poliquetas tubicolas. Sua estrutura e capacidade de transportar oxigenio sao muito semelhantes aquelas da hemoglobina, 
mas e transportada livremente no plasma, em vez de estar encerrada em cdulas sanguineas. khemoeritrina e urn pigmento vermelho encontrado em alguns 
poliquetas. Embora contenha ferro, esse metal nao esta presente em urn grupo heme (apesar do nome do pigmento!) e sua capacidade de transportar oxigenio e 
bem menor, comparada a da hemoglobina. 

O mesmo sangue que transporta oxigenio dos pulmoes para os teeidos preeisa transportar dioxido de earbono de volta 
para os pulmoes na sua viagem de volta. Entretanto, ao eontrario do oxigenio, que e transportado quase exelusivamente 
eombinado eom a hemoglobina, o dioxido de earbono e transportado de tres formas diferentes. Uma pequena Ifagao do 
dioxido de earbono presente no sangue, apenas eerea de 5%, oeorre eomo gas fisieamente dissolvido no plasma. O restante 
difunde-se para dentro dos globulos vermelhos. No globulo vermelho, a maior parte do dioxido de earbono, aproximadamente 
70%, toma-se aeido earbonieo pela agao da enzima anidrase earboniea. O aeido earbonieo dissoeia-se imediatamente emions 
hidrogenio e biearbonato. Podemos resumir a reagao inteira da seguinte forma; 

inidnsc earboniea 

CO, + H,0 ^ H,COj^ H* + HCO- 

Os ions hidrogenio eombinam-se eom a hemoglobina formando a desoxi-hemoglobina, evitando, portanto, uma seria 
diminuigao do pH sanguineo e liberando, simultaneamente, oxigenio. Os ions biearbonato sao transportados para fora dos 
globulos vermelhos em troea de ions eloro (a troca por cloro). Os ions biearbonato permaneeem em solugao no plasma 
porque, ao eontrario do dioxido de earbono, o biearbonato e extremamente soluvel (Figura 31.27). 

Uma outra Ifagao do dioxido de earbono, aproximadamente 25%, eombina-se de modo reversivel eom a hemoglobina. O 
dioxido de earbono nao se combina eom o grupo heme, mas eom grupos amina de diversos aminoaeidos, formando um 
eomposto ehamado de carbamino-hemoglobina. 









Todas essas rea 96 es sao reversiveis. Quando o sangue venoso chega nos pulmoes, o bicarbonato e transportado de volta 
para dentro dos globulos vermelhos (o transportador da troca de cloro inverte a dire^ao), ele reage eom os ions hidrogenio, 
que sao liberados da hemoglobina eonforme o oxigenio e prefereneialmente earregado, e e convertido de volta em dioxido de 
earbono. O dioxido de earbono difunde-se do interior dos globulos vermelhos para o plasma, junto eomo dioxido de carbono 
liberado da hemoglobina eonforme ela se eombina com o oxigenio. Esse dioxido de carbono difunde-se, enfim, do plasma 
para o ar dos alveolos. 




Figura 31.27 O transporte do dioxido de carbono no sangue. A. O dioxido de carbono produzido pela respiragao 
celular difunde-se a partir dos tecidos para dentro do plasma e dos globulos vermelhos. A anidrase carbonica 
presente nos globulos vermelhos catalisa a conversao de dioxido de carbono em acido carbonico e, depois, 
bicarbonato e ions hidrogenio. O bicarbonato difunde-se para fora das celulas, e a difusao para dentro de ions 
cloro mantem o equilibrio eletrico. Os ions hidrogenio associam-se com a hemoglobina. B. A menor pressao 
parcial de dioxido de carbono nos alveolos dos pulmoes favorece a reversao dessas reagoes. 

Infelizmente, para os seres humanos e muitos outros animais, a hemoglobina tern uma afinidade por monoxido de carbono, urn poluente atmosferico devido a 
industrializagao, que e cerca de 200 vezes maior do que sua afinidade por oxigenio. Consequentemente, mesmo quando o monoxido de carbono ocorre na atmosfera 
em concentrates menores do que o oxigenio, ele tende a deslocar o oxigenio da hemoglobina, formando urn composto estavel chamado de carboxi-hemoglobina. 

0 ar que contem apenas 0,2% de monoxido de carbono pode ser fatal. Devido a sua taxa respiratoria mais elevada, as criangas e os animais pequenos sao 
envenenados mais rapidamente do que adultos. 

^ Resumo _ 

Os fluidos corporals, seja intracelular, plasma ou intersticial, sao compostos principalmente por agua, mas contem muitas 
substancias dissolvidas, incluindo eletrolitos e protelnas. O sangue dos vertebrados e constituldo por plasma fluido e 
componentes celulares, incluindo globulos vermelhos e brancos, e plaquetas. O plasma contem muitos solidos e gases 
dissolvidos. Os globulos vermelhos dos mamiferos perdem o nucleo durante seu desenvolvimento e contem um pigmento 
transportador de oxigenio, a hemoglobina. Os globulos brancos sao importantes na fungao imunologica. As plaquetas sao 
vitais para o processo de coagulagao, que e necessario para evitar uma perda excessiva de sangue quando um vaso sanguineo 
e danificado. As plaquetas liberam uma serie de fatores que convertem a protrombina em trombina, uma enzima que faz o 
fibrinogenio mudar para uma forma insoluvel, a fibrina, formando as fibras do coagulo. 






























Nos sistemas circulatorios abertos, como aqueles dos artropodes e da maioria dos moluscos, o sangue sai das arterias 
para o interior de uma hemocele, a qual e uma cavidade do corpo derivada da blastocele e cavidades celomaticas 
embrionarias. Nos sistemas eireulatorios feehados, eomo aquele dos anelideos, vertebrados e moluseos eefalopodes, o 
oora 9 ao bombeia o sangue para as arterias, depois para as arteriolas de menor diametro, atraves de uma rede de fmos 
eapilares, atraves das venulas e, fmalmente, atraves das veias, as quais o eonduzem de volta para o eora 9 ao. Nos peixes, que 
tern um unieo atrio e um unieo ventrieulo, o sangue e bombeado para as branquias e, depois, diretamente para os eapilares 
sistemieos por todo o eorpo semretornar, antes, para o eora 9 ao. Coma evolu 9 ao dos pulmoes, os vertebrados desenvolveram 
uma oiroula 9 ao dupla, eonsistindo em um eireuito sistemieo, que supre o eorpo, e em um eireuito pulmonar, que supre os 
pulmoes. Para ser totalmente efieiente, essa mudan 9 a exigiu a divisao tanto do atrio eomo do ventrieulo, formando uma bomba 
dupla. A divisao pareial oeorre nos peixes pulmonados e anfibios, que tern dois atrios, mas apenas um ventrieulo indiviso, e e 
eompleta nos eroeodilianos, aves e mamiferos, que tern dois ventrieulos. 

O fluxo unidireeional do sangue durante a eontra 9 ao do cora 9 ao (sistole ventrieular) e o relaxamento (diastole 
ventrieular) e garantido por valvulas presentes entre os atrios e ventrieulos, e entre os ventrieulos e as arterias pulmonares e a 
aorta. Embora o cora 9 ao possa bater espontaneamente, devido a presen 9 a de eelulas marea-passo, sua taxa de batimento e 
eontrolada por hormonios e por nervos do sistema nervoso autonomo. Os museulos eardiaeos utilizam muito oxigenio e tern 
uma oiroula 9 ao sanguinea eoronaria bem desenvolvida. As paredes das arterias sao mais espessas do que as das veias, e o 
teeido eonjuntivo elastieo presente nas paredes das arterias maiores permite a sua expansao, durante a sistole ventrieular, e 
seu eneolhimento, durante a diastole ventrieular. Apressao sanguinea arterial (hidrostatiea) normal dos seres humanos, durante 
a sistole, e de 120 mmHg; na diastole, e de 80 mmHg. Como as eelulas endoteliais dos eapilares temestreitas fendas entre si, 
preenehidas por agua, um filtrado sem proteinas atravessa as paredes, e seu movimento e determinado pelo equilibrio entre 
for 9 as opostas de pressao hidrostatiea e pressao osmotiea devido as proteinas. Substaneias tambem saem e entram no sangue 
atraves de vesieulas de pinoeitose e difusao (moleeulas soluveis em lipidios) atraves das eelulas endoteliais. O fluido 
teeidual que nao retoma ao sistema eapilar (agora ehamado de linfa) e reeolhido pelo sistema linfatieo e e devolvido ao 
sangue atraves dos duetos linfatieos. 

Os animais muito pequenos podem depender da difusao entre o ambiente externo e sens teeidos ou eitoplasma para o 
transporte de gases respiratorios, porem os animais maiores neeessitam de orgaos especializados, eomo branquias, traqueias 
ou pulmoes, para essa fun 9 ao. As branquias e os pulmoes proporeionam uma area superfieial maior para a troea de gases 
respiratorios entre o sangue e o ambiente. Muitos animais tern pigmentos respiratorios espeeiais e outros meeanismos para 
ajudar a transportar o oxigenio e o dioxido de earbono no sangue. O pigmento respiratorio mais difundido no reino animal, a 
hemoglobina, tern uma alta afinidade por oxigenio em alias eoneentra 96 es desse gas, mas o libera embaixas coneentra 96 es. A 
hemoglobina dos vertebrados, que esta acondieionada nos globulos vermelhos, eombina-se prontamente eom o oxigenio nas 
branquias ou pulmoes, depois o libera nos teeidos eorporais ativos, onde a pressao pareial de oxigenio e baixa. O sangue 
transporta o dioxido de earbono dos teeidos para os pulmoes eomo ions biearbonato e gas dissolvido no plasma e, em 
eombina 9 ao eom a hemoglobina, nos globulos vermelhos. 

[ Ouestoes de revisao _ 


1. Nomeie os principals eletrolitos intracelulares e os principals eletrolitos extracelulares. 

2. Qual e o destino dos eletrolitos utilizados no corpo? 

3. Esquematize ou descreva brevemente a sequencia de eventos que leva a coagula 9 ao sanguinea. 

4. Dois estilos distintamente diferentes de sistemas circulatorios evoluiram entre os animais: abertos e feehados. O que se 
entende por “aberto” em um sistema circulatorio aberto? Sistemas feehados, as vezes, sao citados como uma adapta 9 ao 
para animais que se movem ativamente com altas demandas metabolicas (pelo menos, em parte do tempo). \bce pode 
sugerir possiveis razoes para essa afirma 9 ao? 

5. Coloque os seguintes termos na ordem correta a fim de descrever o eireuito do sangue atraves do sistema vascular de um 
peixe: ventrieulo, eapilares branquiais, seio venoso, eapilares teciduais, atrio, aorta dorsal. 

6 . Trace o fluxo do sangue atraves do cora 9 ao de um mamifero, nomeando as quatro camaras e suas valvulas e explicando 
de onde vem o sangue que entra em cada atrio e para onde vai o sangue que sai de cada ventrieulo. Quando o ventrieulo 



se contrai, o que impede o sangue de entrar novamente no atrio? Que fatores fazem o sangue movimentar-se para a frente 
em alia pressao na aorta? 

7. Explique a origem e a oondu 9 ao da exoita 9 ao que leva a eontra 9 ao eardiaea. For que o eora 9 ao dos vertebrados e 
ehamado de miogenieo? Se o eora 9 ao e miogenico, a que voee atribui as altera 96 es na frequeneia de batimento eardiaeo? 

8 . Defina os termos sistole e diastole. Difereneie sistole atrial e ventrieular e diastole atrial e ventrieular. 

9. Explique o movimento dos fluidos atraves das eelulas endoteliais dos eapilares. De que forma o equilibrio da pressao 
hidrostatiea e da pressao osmotiea eoloidal determina a dire 9 ao do fluxo total de fluido? 

10. A pressao sanguinea na extremidade arterial dos eapilares e de eerea de 40 mmHg nos humanos. Se a pressao sanguinea 
na extremidade venosa for de eerea de 15 mmHg e a pressao osmotiea eoloidal for uniforme e de eerea de 25 mmHg, 
qual sera o efeito resultante no movimento de fluido entre os eapilares e os espa 90 s teeiduais? 

11. Ea 9 a uma breve deseri 9 ao do sistema linfatieo. Quais sao suas prineipais fun 96 es? For que o movimento da linfa pelo 
sistema linfatieo e muito lento? 

12. Desereva uma vantagem da branquia de um peixe para a respira 9 ao aquatiea e uma desvantagem para a respira 9 ao 
terrestre. 

13. Desereva o sistema traqueal dos insetos. Qual e a vantagem de um sistema eomo esse para um animal pequeno? 

14. Traee o eaminho do ar inspirado nos seres humanos desde as narinas ate as menores eamaras dos pulmoes. O que e o 
“espa 90 aereo morto” do pulmao dos mamiferos e eomo ele afeta a pressao pareial de oxigenio que ehega nos alveolos? 
Como esse problema e pareialmente resolvido pelo sistema respiratorio das aves? 

15. O tempo durante o qual ummergulhador autonomo pode permaneeer submerso e limitado por diversos fatores, ineluindo 
0 tempo neeessario para eonsumir o suprimento de ar de seus tanques. Fara fazer com que eles durem mais tempo, 
mergulhadores novatos podemser instruidos a respirar lentamente e exalar tanto quanto possivel a cada respira 9 ao. \bce 
pode sugerir uma razao pela qual esse comportamento poderia aumentar o suprimento de ar de um mergulhador? 

16. De que forma uma ra ventila seus pulmoes? Compare a respira 9 ao por pressao positiva de uma ra com a respira 9 ao por 
pressao negativa de ummamifero. 

17. Qual 0 papel do didxido de carbono no controle da taxa e da intensidade da respira 9 ao de ummamifero? 

18. A pressao do ar que um mergulhador autonomo utiliza deve igualar aquela exercida pela agua do mar circundante e, para 
cada aumento de 10 m na profundidade, a pressao da agua do mar circundante aumenta 1 atra Considerando que a 
pressao pareial de oxigenio no ar no nivel do mar (1 atm) seja 0,209 x 760 mmHg (= 159 mmHg), qual a pressao pareial 
de oxigenio que um mergulhador estaria respirando a 30 m de profundidade? 

19. Explique eomo o oxigenio e transportado no sangue, ineluindo especificamente o papel da hemoglobina. Responda a 
mesma pergunta comrela 9 ao ao transporte de didxido de carbono. 

20. A capacidade da hemoglobina de se combinar com o oxigenio diminui com a queda na concentra 9 ao do oxigenio, e 
tambemcomo aumento na concentra 9 ao de didxido de carbono. Que efeitos tais fenomenos temna libera 9 ao do oxigenio 
para os tecidos? 

Para aprofundar seu raciocinio. Em alias altitudes, a pressao pareial de oxigenio e baixa. De que forma voce esperaria 
que esse nivel de oxigenio menor fosse afetar a capacidade do sangue de transportar gases respiratdrios, e qual seria o 
efeito nos tecidos ativos? 
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Digestao e Nutrigao 



Antilopes e zebras na savana africana. 

Uma cornucopia consumidora 

Sir Walter Raleigh observou que a diferen^a entre um homem rieo e um pobre e que o primeiro eome quando quer, enquanto o 
segundo come quando consegue comida. Ao contrario dos opulentos, para quern a aquisi^ao de alimentos requer apenas a 
escolha de itens pre-embalados em um supermercado bem abastecido, os pobres do mundo percebem que, para eles, assim 
como para o resto do reino animal, a busca por alimento e o principal desafio para a sobrevivencia. 

O alimento em potencial esta em todo o lugar, e pouca coisa resta sem ser explorada. Os animais mordem, mastigam, 
mordiscam, trituram, pastam, rasgam, raspam, filtram, engolem, enredam, sugam e absorvem uma variedade incrivel de 
alimentos. O que um animal come, e como ele o faz, afeta profundamente a especializa^ao alimentar dele, seu comportamento, 
fisiologia e anatomia externa e interna - em resumo, tanto a forma do seu corpo como seupapel na teia da vida. O interminavel 
confronto evolutivo entre predador e presa produziu adapta^oes para comer e para evitar ser comido. Seja qual for o modo de 
conseguir alimento, existe muito menos varia^ao entre os animais no que se refere a subsequente digestao dos alimentos em 
produtos uteis mats simples. Tanto vertebrados quanto invertebrados utilizam enzimas digestivas semelhantes. Ainda mais 
parecidas sao as vias bioquimicas finals para a utiliza^ao dos nutrientes e para a transforma^ao em energia (ver Capitulo 4). A 
alimenta^ao dos animais e como uma cornucopia na qual os alimentos fiuem para dentro em vez de para fora. Uma grande 
diversidade de alimentos, obtidos por incontaveis adapta^oes alimentares, entra pela abertura dessa cornucopia, e 






simplificada e, finalmente, utilizada para a sobrevivencia e reprodu 9 ao do organismo. 

^ odos os organismos necessitam de energia para manter suas estruturas altamente organizadas e complexas. Essa energia e 
de natureza qmmica, liberada atraves da transforma 9 ao de compostos complexos, adquiridos do ambiente e compostos 
mais simples. 

A grande fonte de energia para a vida na Terra e o Sol. A luz do Sol e eapturada pelas moleeulas de elorofila presentes 
nas plantas verdes, que transformam parte dessa energia em energia de liga 9 ao quimiea (energia trofiea). As plantas verdes 
sao organismos autotrofos, que preeisam apenas de compostos inorganicos absorvidos do meio circundante, que 
proporcionam a materia-prima para a sintese e o crescimento. Amaioria dos organismos autotrofos e constituida de fototrofos 
portadores de elorofila, embora alguns, como as bacterias quimiossintetizantes, sejam quirtiiotroficos que obtem energia das 
rea 96 es quimicas inorganicas. 

Quase todos os animais sao organismos heterotrofos que dependemde compostos organicos ja sintetizados, das plantas 
e de outros animais, para obter as substancias que eles irao utilizar para crescimento, manuten 9 ao e reprodu 9 ao. Normalmente, 
os alimentos de um animal sao os complexos tecidos de outros organismos, que preeisam ser digeridos em moleeulas soluveis 
suficientemente pequenas para serem absorvidas como nutrientes por suas celulas corporals. 

Os animais sao divididos em categorias com base nos sens habitos alimentares. Os herbivoros alimentam-se 
principalmente de vegetais. Os carnivoros alimentam-se principalmente de outros animais. Os onivoros comem plantas e 
animais. Os saprofagos alimentam-se de materia organica emdecomposi 9 ao. 

A ingestao do alimento e sua redu 9 ao atraves da digestao sao apenas os passos iniciais da nutri 9 ao. Os alimentos 
reduzidos pela digestao a formas moleculares soluveis mais simples sao absorvidos e transportados para os tecidos do 
corpo. La eles sao assimilados na estrutura das celulas, oxidados para produzir energia e calor ou, se nao forem usados 
imediatamente, armazenados para a utiliza 9 ao futura. Os residues produzidos pela oxida 9 ao preeisam ser excretados. Os 
produtos alimentares que nao sao digeridos e absorvidos sao evacuados como fezes. 

MECANISMOS PARA OBTENgAO DE ALIMENTO 

Poucos animais conseguem absorver nutrientes diretamente do meio extemo. As exce 96 es sao alguns parasites do sangue 
(Capitulo 11), certos parasites intestinais amebozoarios (Capitulo 11), os platelmintos (Capitulo 14) e os acantocefalos 
(Capitulo 15) que se nutrem de moleeulas organicas primarias absorvidas diretamente atraves da superficie do corpo. Esses 
nutrientes ja foram digeridos pelo organismo hospedeiro. A maioria dos animais precisa trabalhar por suas refei 96 es. Eles se 
alimentamativamente e evoluiramnumerosas especializa 96 es para obter alimento. Coma procura por alimento sendo uma das 
for 9 as motivadoras mais poderosas na evolu 9 ao animal, a sele 9 ao natural atribuiu uma grande prioridade as adapta 96 es 
relacionadas coma explora 9 ao de novos recursos alimentares e aos meios necessaries para captura e ingestao desse alimento. 
Alimenta^ao por material particulado 

As particulas microscopicas a deriva sao abundantes nos primeiros 100 mdos oceanos. Amaior parte dessa massa e formada 
por plancton, organismos pequenos demais que se deixam levar pelas correntes oceanicas. O restante sao detritos organicos, 
restos de plantas e animais mortos em desintegra 9 ao. Embora essa agrega 9 ao oceanica de plancton forme um rico dominio 
vivo, ela nao e uniformemente distribuida. A mais intensa prolifera 9 ao de plancton ocorre nos estuaries e nas areas de 
ressurgencia, onde ha um abundante suprimento de nutrientes. Ele e consumido por muitos animais maiores, invertebrados e 
vertebrados, que utilizamuma grande diversidade de mecanismos de alimenta 9 ao. 

Um dos metodos mais importantes e amplamente empregados para obten 9 ao de alimento e a alimenta 9 ao de suspensao 
(Eigura 32.1). A maioria dos comedores de suspensao utiliza superficies ciliadas para produzir correntes que arrastam 
particulas de alimento a deriva para dentro de sua boca. A maioria dos invertebrados suspensivoros, como os poliquetas 
sedentarios, moluscos bivalves, hemicordados (ver as Eiguras 22.34 e 22.35) e a maioria dos protocordados (ver as Figuras 
23.4 e 23.8), capturam o alimento particulado em laminas de muco que levam o alimento para dentro do intestino. Outros, 
como as artemias (ver Eigura 20.17), as pulgas-d’agua e as cracas, usam movimentos de varredura das suas pernas Ifanjadas 
com cerdas para criar correntes de agua e capturar alimento, que e transferido para sua boca. Os estagios de desenvolvimento 
na agua doce de certas ordens de insetos usam arranjos de cerdas em forma de leque ou tecem redes de seda para capturar o 
alimento. 


Uma forma de se alimentar de particulas em suspensao, muitas vezes chamada de alimenta^ao por filtra^ao, 
Ifequentemente evoluiu como uma modifica 9 ao secundaria entre os representantes de grupos que eram, originalmente, 
seletivos quanto a alimenta^ao. Esses animais sao dotados de aparelhos para filtra^ao que coam o alimento da agua conforme 
ela passa por eles. Exemplos incluem muitos microcrustaceos, peixes, como os arenques, manjubas e tubaroes peregrinos, 
algumas aves, como os flamingos, e o maior de todos os animais: as baleias de barbatana (misticetos) (Eigura 32.1). A 
importancia vital de um dos componentes do plancton, as diatomaceas, em sustentar uma grande piramide de animais 
suspensivoros e enfatizada por N. J. Berrill:' 

Uma baleia-jubarte precisa de 1 tonelada de arenque no estomago para sentir-se confortavelmente satisfeita - cerca de 
5.000 peixes. Cada arenque, por sua vez, pode ter entre 6.000 e 7.000 pequenos crustaceos no seuprdprio estomago, cada 
umdos quais contemate 130.000 diatomaceas. Emoutras palavras, cerca de 400 bilboes de diatomaceas amarelo- 
esverdeadas sustentam uma unica baleia de tamanho medio por, no maximo, umas poucas boras. 

Outro tipo de alimenta 9 ao de material particulado explora os depdsitos de material organico desintegrado (detritos) que 
se acumulam sobre ouno subsbato; esses animais sao cbamados de detridvoros. Alguns detritivoros, como muitos anelideos e 
alguns bemicordados, simplesmente passamo subsbato abaves de seus corpos, retirando os nutrientes dele (ver Capitulo 17). 
Oubos, como os moluscos escafdpodes, certos moluscos bivalves e alguns poliquetas tubicolas sedentarios, usam os 
apendices para recolber debitos organicos a alguma distancia do corpo e move-los emdire 9 ao a boca (Eigura 32.2). 



A Vermes marinhos com estruturas em forma de leque 
(classe Sedentaria, filo Annelida) tern uma coroa de tent^culos. 
Numerosos cflios presentes nas margens dos tentaculos puxam 
a agua (setas azuis) entre as pfnulas, onde as particulas de alimento 
sao capturadas pelo muco; as partfculas sao, entao, transportadas 
por uma “canaleta’ no centro do tentaculo ate a boca {setas pretas). 




C As cracas (classe Maxillopoda, subfile Crustacea, filo Arthropoda) 
movimentam seus apendices toracicos (cirros) estendidos pela agua 
para capturar plSncton e outras particulas organicas em finas cerdas 
que margeiam os cirros. O aiimento 6 transferido para a boca da 
craca peios primeiros e menores cirros. 


Barbatanas 




B Os moluscos bivalves (classe Bivalvia, filo Mollusca) utilizam 
suas branquias como estruturas alimentares, bem como para a 
troca de gases respiratdrios. Correntes de agua criadas peios 
cflios das branquias transportam as partfeuias alimentares para 
dentro do sifao inaiante e entre as fendas branquiais, onde sao 
retidas em uma iamina de muco que recobre a superficie da 
branquia. Os suicos aiimentares ciliados transportam, entao, as 
partfeuias para a boca (nao mostrado). As setas indicam a dire<jao 
do movimento da agua. 



Arco 

branquiai 


Branquias 


Rastros 

branquiais 


D Os arenques e outros peixes filtradores (ciasse Actinopterygii, 
fiio Chordata) utiiizam rastros branquiais, que se projetam para a 
frente a partir dos arcos branquiais para dentro da cavidade 
farfngea, a fim de filtrar o plancton. Os arenques nadam quase 
constantemente, forgando a agua e o aiimento suspenso para 
dentro de sua boca; o aiimento e fiitrado peios rastros branquiais, 
e a dgua passa atraves das aberturas branquiais. 



E As baieias de barbatana (classe Mammalia, filo Chordata) filtram o plancton, 
principalmente grandes crustaceos chamados krill, com as barbatanas. A agua 
entra pela boca aberta da baleia enquanto ela nada, como resultado da for 9 a 
do movimento do animal para a frente, e e filtrada pelas mais de 300 places 
de barbatanas queratinizadas que pendem como uma cortina do ceu da boca. 
O krill e demais organismos planctonicos capturados nas barbatanas sao 
periodicamente recolhidos pela enorme Ifngua e deglutidos. 









FIgura 32.1 Alguns animais suspensivoros e filtradores e seus mecanismos de alimentagao. 


Tentaculos 


Branquias 
ou tufos 
branquiais 



Figura 32.2 O anelideo Amphitrite e urn detritivoro que vive em uma toca revestida por muco e estende longos 
tentaculos alimentares em todas as diregoes pela superficie. O alimento capturado pelo muco e recolhido ao 
longo dos tentaculos ate a boca. 
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Figura 32.3 Essa cobra africana comedora de ovos, Dasypeltis, sobrevive exclusivamente a base de ovos de 
aves com cascas duras, que ela engole inteiros. As suas adaptagoes especiais sao dentes de tamanho e numero 
reduzido, mandibulas consideravelmente expansiveis munidas com ligamentos elasticos e vertebras com 
projegoes em forma de dentes que perfuram a casca. Pouco depois de a segunda foto ter side tirada, a cobra 
perfurou e colapsou o ovo, deglutiu seu conteudo e regurgitou a casca esmagada. 

Alimentagao por solidos 

Entre as adaptagoes animais mats interessantes estao aquelas que evolmram para a procura e manipulagao de alimento solido. 
Tais adaptagoes e os animais que as apresentam sao moldados principalmente por aquilo que o animal come. 

Os predadores devem localizar, capturar, segurar e engolir as presas. Muitos animais carnivoros simplesmente agarramo 
alimento e o engolem intacto, enquanto alguns empregam toxinas que paralisam ou matam a presa no momenta da captura. 
Embora nao aparegam dentes verdadeiros entre os invertebrados, muitos tern estruturas semelhantes a bicos ou dentes para 
morder e segurar. Elm exemplo familiar e o poliqueta errante e carnivoro Nereis, dotado de uma faringe muscular com 
mandibulas quitinosas que pode ser evertida velozmente para agarrar a presa (ver Eigura 17.2, Capitulo 17). Uma vez que a 
captura tenha sido feita, a faringe e retraida e a presa deglutida. Os peixes, anftbios e repteis utilizam sens dentes 
principalmente para agarrar a presa e impedir que ela escape ate que consigam engoli-la inteira. As cobras e alguns peixes 
podem engolir refeigoes enormes. A ausencia de membros indica que metodos alternativos para capturar e engolir presas 
evoluiram Os dentes curvos agarram e seguram a presa, e as mandibulas e estomagos distensiveis acomodam as grandes e 
raras refeigoes (Figura 32.3). As aves nao tern dentes, porem sens bicos Ifequentemente dispoem de margens serrilhadas, ou a 
parte superior do bico tern a forma de umgancho para agarrar e dilacerar a presa (ver Figura 27.11, no Capitulo 27). 

Muitos invertebrados diminuem o tamanho do alimento atraves de estruturas que Ifagmentam em pedagos (como as pegas 
bucais de muitos crustaceos) ou por meio de estruturas que rasgam em pedagos (como as mandibulas em forma de bico dos 
moluscos cefalopodes; ver Figura 16.38 e Figura 16.40, no Capitulo 16). Os insetos temtres pares de apendices na cabega que 
desempenham diversas fungoes, como mandibulas, dentes quitinosos, cinzeis, lingua outubos sugadores (ver Figura 21.17, no 





Capitulo 21). Normalmente, o primeiro par atua como dentes para esmagar; o segundo, eomo mandlbulas para agarrar; e o 
tereeiro, eomo uma lingua para provar e experimentar. 

A mastiga^ao verdadeira, ou seja, a a 9 ao de triturar ou esmagar o alimento em vez de rasga-lo, e praticamente restrita aos 
mamlferos. Em geral, os mamlferos tern quatro tipos diferentes de dentes, cada um adaptado para fun 96 es espeelficas. Os 
incisivos sao projetados para morder e eortar; os caninos servempara segurar, perfurar e rasgar; os pre-molares e molares, 
na parte de tras das mandlbulas, sao para moer e esmagar (Flgura 32.4). Frequentemente, esse padrao basleo e bastante 
modlfieado em animals com habltos allmentares especlallzados (Flgura 32.5; ver tambem Flgura 28.10, Capitulo 28). Os 
herblvoros normalmente nao tern caninos, mas tern molares bem desenvolvldos, com cristas de esmalte para triturar. Os 
Incisivos bem desenvolvldos e sempre afiados dos roedores crescem durante toda a vlda e preclsam ser desgastados pela 
a 9 ao de roer para acompanhar o cresclmento. Alguns dentes tomaram-se tao modlficados que nao sao mats utels para morder 
ou mastlgar o alimento. As presas de um elefante (Flgura 32.6) sao os Incisivos superlores modlficados usados para defesa, 
ataque e para arrancar plantas, e o macho do javall tern caninos modlficados para serem usados como armas. Multas 
especlallza 96 es allmentares dos mamlferos estao descrltas no Capitulo 28. 
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Figura 32.4 Estrutura do dente molar humano. Um dente e formado por tres camadas de tecido calcificado de 
revestimento; o esmalte, que e 98% mineral e o material mais duro do corpo; a dentina, que compoe a maior 
parte do dente e e aproximadamente 75% mineral; e o cemento, que forma uma fina camada de revestimento 
sobre a dentina na raiz do dente e e muito semelhante aos ossos densos na composigao. A cavidade da polpa 
contem tecido conjuntivo frouxo, vasos sanguineos, nervos e celulas formadoras do dente. 
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Figura 32.5 Dentigao dos mamiferos. A. Dentes de uma raposa-cinzenta, urn carnivore, mostrando os quatro 
tipos de dentes. B. As marmotas, incluidas entre os roedores, com incisivos em forma de cinzel que continuam a 
crescer por toda a vida conforme se desgastam. C. O veado-de-cauda-branca, urn ungulado que pasta, com pre- 
molares e molares achatados com cristas complexas, apropriadas para moer. 



Figura 32.6 Um elefante africano revirando o solo com as presas em urn deposito de sal. Os elefantes utilizam 
seus poderosos incisivos modificados de muitas maneiras para conseguir alimento e agua: arando o solo em 
busca de raizes, rompendo os galhos para atingir o cambio comestivel e perfurando leitos secos de rios em 
busca de agua. 

Os herbivoros, ou animais que se alimentam de plantas, desenvolveram estruturas espeeiais para eortar e esmagar materia 









vegetal. Alguns invertebrados temperas bueais raspadoras, como a radula dos caraeois (ver Figura 16.4, no Capltulo 16). Os 
insetos, como os gafanhotos, tern mandlbulas cortantes e trituradoras; mamlferos herblvoros, como os cavalos e bois, utilizam 
molares largos e corrugados para triturar. Todos esses mecanismos rompem a resistente parede de celulose das celulas 
vegetais, a fim de acelerar a digestao efetuada por microrganismos intestinais, bem como para liberar o conteudo dessas 
celulas para a decomposi^ao enzimatica direta. Portanto, os herblvoros digerem alimentos que os carnlvoros nao conseguem e, 
fazendo isso, convertem materia vegetal cm componentes organicos para seu prdprio uso e, em ultima instancia, para o 
consume dos carnivoros e onivoros. 

Alimenta^ao por fluidos 

A alimenta 9 ao a base de fluidos e especialmente caracteristica nos parasites, porem tambem e praticada por muitas formas de 
vida livre. Alguns parasites internes (endoparasitas) simplesmente absorvem os nutrientes circundantes, oferecidos 
involuntariamente pelo hospedeiro. Outros mordem e rasgam o tecido do hospedeiro, sugam o sangue e alimentam-se do seu 
conteudo intestinal. Os parasites externos (ectoparasitas), como as sanguessugas, lampreias (ver Figura 24.6, no Capitulo 24), 
crustaceos parasites e insetos, utilizam diversas pe 9 as bueais perfuradoras e sugadoras eflcientes para alimentarem-se de 
sangue ou outros fluidos corporals. Existem muitos artrdpodes que se alimentam de fluidos, como, por exemplo, pulgas, 
mosquitos, piolhos, percevejos, carrapatos e outros acaros, para citar alguns dos mais incomodos. Muitos sao vetores de 
serias doen 9 as da especie humana e, portanto, podemser considerados mais do que irritantes amola 96 es. 

Infelizmente, para os seres humanos e outros animals de sangue quente, o onipresente mosquito sobressai no seu habito de 
sugar sangue. Pousando delicadamente, o mosquito perfura sua presa com um conjunto de seis pe 9 as bueais em forma de 
agulha (Figura 21.17B e C, no Capitulo 21). Uma delas injeta uma saliva anticoagulante, que causa a irritante coceira que se 
segue a “mordida” e serve de vetor para os microrganismos causadores da malaria, febre amarela, encefalite e outras doen 9 as. 
Outra pe 9 a bucal e um canal atraves do qual o sangue e sugado. Apenas as femeas alimentam-se de sangue para obter os 
nutrientes necessaries para formar sens ovos. 

digestAo 

No processo de digestao, que significa, literalmente, “despeda 9 ar”, os alimentos organicos sao degradados mecanica e 
quimicamente em unidades menores para absor 9 ao. Embora o alimento s61ido consista, principalmente, em carboidratos, 
protelnas e gorduras, que sao os verdadeiros componentes formadores do corpo do consumidor, esses componentes devem, 
primeiramente, ser reduzidos as suas unidades moleculares mais simples antes que possam ser assimilados. Cada animal 
reagrupa algumas dessas unidades digeridas e absorvidas emcompostos organicos do seuprdprio padrao unico. 

Nos eucariotas unicelulares e esponjas, a digestao e completamente intracelular (Figura 32.7). Uma particula alimentar e 
englobada emumvacuolo digestive por fagocitose (ver Capitulo 3). As enzimas digestivas sao adicionadas, e os produtos da 
digestao, os a 9 ucares, aminoacidos e outras moleculas simples sao absorvidos pelo citoplasma onde podem ser usados 
diretamente ou, no case dos animals multicelulares, podem ser transferidos para outras celulas. Os residues alimentares sao 
simplesmente eliminados da celula por exocitose (Capitulo 3). 

Existem limita 96 es importantes para a digestao intracelular. Apenas as particulas sufleientemente pequenas para serem 
fagocitadas podem ser englobadas, e cada celula deve ser capaz de secretar todas as enzimas necessarias e de absorver os 
produtos em seu citoplasma. Essas limita 96 es foram resolvidas com a evolu 9 ao de um sistema alimentar no qual ocorre a 
digestao extracelular de grandes quantidades de alimento. Na digestao extracelular, certas celulas que revestem o lumen 
(cavidade) de um canal alimentar especializaram-se para produzir varias secre 96 es digestivas, como as enzimas, enquanto 
outras celulas funcionam, parcial ou inteiramente, na absor 9 ao. Muitos animals simples, como os radiados, platelmintos 
turbelarios e nemertinos, utilizam tanto a digestao intracelular como a extracelular. Com a evolu 9 ao de maior complexidade e 
0 surgimento de sistemas alimentares completes da boca ao anus, a digestao extracelular foi enfatizada, junto com maior 
especializa 9 ao de regioes do intestino. Para os artrdpodes e vertebrados, a digestao e quase completamente extracelular. O 
alimento ingerido e exposto a varios tratamentos mecanicos, qulmicos e bacterianos, a diferentes regioes acidas e alcalinas, e 
a sucos digestives que sao adicionados em estagios apropriados, conforme o alimento passa atraves do canal alimentar. 



Figura 32.7 Digestao intracelular. Lisossomos contendo enzimas digestivas (lisozimas) sao produzidos no interior 
da celula pelo complexo de Golgi. Lisossomos fundem-se aos vacuolos digestivos e liberam enzimas que digerem 
o alimento encapsulado. Os produtos uteis da digestao sao absorvidos no citoplasma e os residuos nao digeridos 
sao expelidos. 

A^ao das enzimas digestivas 

Os processes mecanicos de eortar e triturar eom os dentes e a a 9 ao de misturar o alimento pelos musculos do intestine sao 
importantes para a digestao. No entanto, a redu 9 ao dos alimentos emunidades menores e absorviveis requer, prineipalmente, a 
degrada 9 ao qmmiea feita pelas enzimas, diseutida no Capitulo 4). As enzimas digestivas sao enzimas hidroliticas, on 
hidrolases, assim ehamadas porque as moleculas de alimento sao separadas pelo processo de hidrolise, on seja, a quebra da 
liga 9 ao qmmiea pela adi 9 ao de agua aos componentes: 

R—R + HoO ■■ > R—OH + H—R 

digestive 

Nessa rea 9 ao enzimatica geral, R—R representa uma molecula maior de alimento dividida em dois produtos, R—OH e H—R. 
Normalmente, os produtos dessa rea 9 ao devem, por sua vez, dividir-se repetidamente ate que a molecula original seja 
reduzida as suas multiplas subunidades. As proteinas, por exemplo, sao compostas por centenas, ou mesmo milhares, de 
aminoacidos interligados, que precisam ser separados antes que cada aminoacido ou dipeptidio (dois aminoacidos 
interligados) possa ser absorvido. Similarmente, os carboidratos complexes precisam ser reduzidos a a 9 ueares simples. As 
gordmas (lipidios) sao reduzidas a moleculas de glicerol, acidos graxos e monogliceridios (ver Digestao no intestine delgado 
dos vertebrados para exemplos especificos de enzimas, adiante). Existem enzimas especificas para a digestao de cada classe 
de composto organico. Essas enzimas estao localizadas em regioes especificas do canal alimentar em uma “cadeia 
enzimatica”, na qual uma enzima pode completar a digestao iniciada por enzimas precedentes na cadeia. Algumas gordmas, ao 
contrario das proteinas e carboidratos, podem ser absorvidas sem antes serem completamente hidrolisadas, uma vez que elas 
podem se difundir atraves da membrana plasmatica das celulas que revestem o canal alimentar. 













Mobilidade no canal alimentar 

O alimento e deslocado ao longo do intestino por meio de cilios ou por uma musculatura especializada e, frequentemente, por 
ambos. Normalmente, o movimento e realizado por cilios nos animais acelomados e pseudocelomados, que nao tern 
musculatura intestinal derivada do mesoderma encontrada nos celomados (ver Figura 9.4 para lembrar desses pianos 
corporals). Os cilios tambem movimentam os fluidos e materials intestinais em alguns eucelomados, como a maioria dos 
moluscos, nos quais o celoma e pouco desenvolvido. Nos animais com celoma bem desenvolvido, o intestino geralmente e 
revestido por duas camadas opostas de musculatura lisa; uma camada longitudinal, na qual as fibras musculares lisas correm 
paralelas a extensao do intestino, e uma camada circular, na qual as fibras musculares circundam o intestino (Figura 32.13). 
Um movimento intestinal caracteristico e a segmenta^ao, a constri 9 ao altemada dos aneis de musculatura lisa do intestino que 
constantemente divideme comprimemo conteudo para frente e para tras (Figura 32. 8A). Walter B. Canon, famoso pelo termo 
homeostase (Capitulo 30), enquanto ainda era um estudante de medicina em Harvard, em 1900, foi o primeiro a utilizar raios 
X para observar a segmenta^ao em animais de laboratorio alimentados com uma suspensao de sulfato de bario. A segmenta^ao 
atua misturando o alimento, mas nao o desloca ao longo do intestino. Outro tipo de a 9 ao muscular, chamado de peristalse, 
movimenta o alimento para frente no intestino por meio de ondas de confra 9 ao da musculatura circular por tras da massa de 
alimento (bolo) e de relaxamento a frente desta (Figura 32. 8B). 




B Peristalse 

Figura 32.8 Movimento do conteudo intestinal atraves da segmentagao e da peristalse. A. Movimentos de 
segmentagao do alimento, mostrando como as contragoes comprimem o alimento para frente e para tras, 
misturando-o com as enzimas. Os movimentos sequenciais de mistura ocorrem a intervales de cerca de 1 s. B. 
Movimento peristaltico, mostrando como o alimento e impulsionado atraves do canal alimentar por uma onda de 
contragao, em deslocamento, localizada atras da massa de alimento (bolo). 

ORGANIZAgAO E FUNgAO REGIONAL DOS CANAIS ALIMENT ARES 

Os canals alimentares podem ser divididos em cinco regioes principals: (1) recepgao; (2) condugao e armazenamento; (3) 
trituragao e inicio da digestao; (4) digestao final e absorgao; e (5) absorgao da agua e concentragao dos solidos. O alimento 
progride de uma regiao para a outra, permitindo que a digestao prossiga em estagios sequenciais (Figuras 32.9 e 32.10; ver 
tambem Figura 28.11). 

Regiao de recepgao 

A primeira regiao de um canal alimentar consiste em estruturas para a tomada de alimento e a deglutigao. Estas incluem as 




pe?as bucais (p. ex., mandibulas, maxilas, dentes, radulas e bieos), a cavidade bucal, ou boea, e a faringe museular, ou 
garganta. A maioria dos animais que nao sao suspensivoros tern glandulas salivares (glandulas bueais) que produzem 
seere 96 es lubrifieantes contendo mueo para auxiliar na degluti 9 ao (Figura 32.9). Frequentemente, as glandulas salivares tern 
outras fun 96 es espeeializadas, eomo a seere 9 ao de substaneias qmmicas toxieas para imobilizar presas que se debatem, e a 
seere 9 ao de enzimas salivares para inieiar a digestao. As seere 96 es salivares das sanguessugas, por exemplo, sao misturas 
eomplexas que eontem uma substaneia anestesiea (tornando sua mordida quase indolor) e diversas enzimas que impedem a 
eoagula 9 ao do sangue e aumentam o fluxo sangulneo dilatando as veias e dissolvendo as moleculas de adesao das eelulas que 
as mantemunidas (ver Figura 17.28). 

A atnilase salivar e uma enzima para a quebra dos earboidratos que eome 9 a a hidrolise dos amidos de origem vegetal e 
animal tao logo tenham sido ingeridos. Ela oeorre apenas em eertos moluseos herblvoros, alguns insetos e nos mamlferos 
primatas, ineluindo os humanos. Os amidos sao longos polimeros de glieose e a amilase salivar nao os hidrolisa 
eompletamente, mas quebra a maior parte em fragmentos eom duas glieoses ehamados de maltoses. Tambem sao produzidos 
fragmentos mais longos de amido e algumas glieoses livres. Quando o bolo alimentar e engolido, a amilase salivar eontinua 
agindo por algum tempo, digerindo, provavelmente, metade do amido antes de ser inativada pelo meio aeido do estomago. A 
digestao posterior do amido e retomada depois do estomago, no intestino, eonforme o pH do lumen intestinal aumenta. 

A lingua e uma inova 9 ao dos vertebrados, normalmente presa ao assoalho da boea, que auxilia na manipula 9 ao e 
degluti 9 ao do alimento. As linguas tambem sao utilizadas eomo quimiorreoeptores e sao dotadas de papilas gustativas 
utilizadas para determinar a palatabilidade do alimento (ver Capitulo 33). No entanto, elas podem ser utilizadas para outros 
propositos, eomo a eaptura do alimento (p. ex., ras, eamaleoes, piea-paus e tamanduas, ver Figura 26.16), ou eomo sensores 
olfatdrios (muitos lagartos e cobras; ver Figura 26.22). 

Nos humanos, a degluti 9 ao come 9 a com a lingua empurrando o alimento umedecido em dire 9 ao a faringe. A cavidade 
nasal fecha-se por reflexo pela eleva 9 ao do palato mole. A medida que o alimento desliza para a faringe, a epiglote inclina-se 
sobre a traqueia ate quase fecha-la (Figura 32.10). Algumas particulas de alimento podem entrar pela abertura da traqueia, 
mas a contra 9 ao dos musculos da laringe impede que elas penetremmais. Quando o alimento chega ao esofago, as contra 96 es 
peristalticas dos musculos esofagicos empurram-no suavemente em dire 9 ao ao estomago. O ter 90 superior do esofago e 
circundado por musculatura esqueletica bem eomo por musculatura lisa; portanto, o ato de engolir e voluntario ate que o 
alimento tenha atravessado essa regiao superior. 




ABSORgAO DE AGUA 
E CONCENTRAgAO 
DE SOLI DOS: 


digestAo final 

E ABSORgAO: 


Intestine grosso 
(vertebrados) 
proctodeu (insetos) 


Ceco 


Tubulos de 
Malpighi 
(orgaos 
excretores) 


Moela (aves) 
proventn'culo (insetos) 


Intestine delgado 
(vertebrados) 
mesenteron (insetos) 


CONDUgAO: 

Esofago 


RECEPgAO: — 
Pe^as bucais, 
glandulas salivares 


ARMAZENAMENTO 
E DIGESTAO INICIAL: 


Estomago (vertebrados) 
papo (insetos, aves) 
— TRITURAgAO:- 


Vertebrado Inseto 

Figura 32.9 Tratos digestives generalizados de urn vertebrado e de urn inseto, mostrando as principais regioes 
funcionais dos sistemas digestives dos animais. 


Regiao de condugao e armazenamento 

O esofago dos vertebrados e de muitos invertebrados serve para transferir alimento para a regiao digestiva. Em muitos 
invertebrados (anelideos, insetos, octopodes), o esofago e expandido em um papo (Figura 32.9), utilizado para armazenar o 
alimento antes da digestao. Entre os vertebrados, apenas as aves tern um papo, que atua armazenando e amolecendo o alimento 
(p. ex., graos) antes de passar para o estomago, oupara permitir uma leve fermenta^ao antes de ser regurgitado para alimentar 
os filhotes. 


Regiao de trituragao e digestao inicial 

Na maioria dos vertebrados e emalguns invertebrados, o estomago promove a digestao inicial, bemcomo armazena e mistura 
0 alimento com os sucos digestivos. A quebra mecanica do alimento, sobretudo alimentos de origem vegetal com suas 
resistentes paredes de celulose, Ifequentemente continua no estomago dos animais herbivoros atraves de estruturas para 
triturar e moer. A moela muscular dos oligoquetos terrestres e das aves e auxiliada por pequenas pedras e areia engolidas 
junto com o alimento, ou, como nos artropodes, por revestimentos endurecidos (p. ex., dentes quitinosos do proventriculo dos 
insetos [Figura 32.9] e dentes calcarios do moinho gastrico dos crustaceos [ver Figura 20.13, no Capitulo 20]). 

Os diverticulos digestivos - tubulos ou bolsas em fundo cego, que surgem do ducto principal - muitas vezes 
complementam o estomago de muitos invertebrados. Normalmente, eles sao revestidos por um epitelio multifuncional, com 
celulas especializadas para secretar muco ouenzimas digestivas, oupara absor 9 ao oupara armazenamento. Exemplos incluem 
os cecos dos poliquetas e insetos, as glandulas digestivas de moluscos bivalves (ver Figura 16.31, no Capitulo 16), o 
hepatopancreas dos crustaceos e os cecos pildricos das estrelas-do-mar. 

Os vertebrados herbivoros desenvolveram diversas estrategias para explorar os microrganismos capazes de quebrar a 
celulose para obter maxima nutri 9 ao da materia vegetal. A despeito da sua abundancia na Terra, a celulose que envolve as 
celulas vegetais so pode ser digerida por uma enzima, a celulase, que tern uma distribui 9 ao limitada entre os seres vivos. 
Nenhum animal consegue produzir celulase intestinal para a digestao direta da celulose. Entretanto, muitos animais herbivoros 
alojam microrganismos (bacterias e eucariotas unicelulares), em seu intestine, que realmente produzem celulase. Esses 































microrganismos fermentam a celulose em condi 96 es anaerobicas no intestine, produzindo acidos graxos e a 9 ucares que os 
herbivores podem aproveitar. Embora a mais perfeita maquina de fermenta 9 ao seja o estomago eom multiplas camaras dos 
ungulados ruminantes, deserito no Capitulo 28, muitos outros animais alojam mierorganismos em outras partes do intestine. 


eomo 0 proprio intestine on o eeco (ver Figura 28.11). 
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Figura 32.10 Cavidade oral e garganta de urn ser humano em corte sagital (A) e a sequencia da deglutigao (B a 


D). 


Os estomagos dos vertebrados carnivoros e onivoros sao tipicamente um tube muscular em forma de J cuja camada 
epitelial interna contem glandulas que produzem enzimas proteoliticas e fortes acidos; esses ultimos sao uma adapta 9 ao que 
provavelmente surgiu para matar as presas e deter a atividade bacteriana. Quando o alimento chega ao estomago, o esfincter 
cardiaco abre-se por reflexo, permitindo sua entrada, e depots se fecha para evitar que seja regurgitado de volta ao esofago. 
Nos humanos, ondas peristalticas passampelo estomago repleto emuma taxa de aproximadamente tres por minuto. A agita 9 ao 
e mais vigorosa na extremidade que se liga ao intestino, onde o alimento e constantemente liberado para o duodeno, a 
primeira regiao do intestino delgado. Um esfincter pilorico regula o fluxo de alimento para o intestino e evita a regurgita 9 ao 
de volta ao estomago. As glandulas tubulares profundas na parede estomacal secretam o suco gastrico, aproximadamente 2 
f/dia nos seres humanos. Tres tipos de celulas revestem essas glandulas: as celulas caliciformes, que secretam muco; as 
celulas principais, que secretam pepsinogenio; e as celulas parietais ou oxinticas, que secretam acido hidrocloridrico. O 
pepsinogenio e o precursor da pepsina, uma protease (enzima que degrada proteinas) produzida a partir do pepsinogenio 
apenas em meio acido (pH 1,6 a 2,4). Essa enzima altamente especifica quebra proteinas grandes mediante hidrolise 
preferencial de certas liga 96 es peptidicas distribuidas ao longo da cadeia de peptidios de uma molecula de proteina. Embora 
a pepsina nao consiga degradar completamente as proteinas, devido a sua especificidade, ela as hidrolisa efetivamente em 
polipeptidios menores. Outras proteases completam a digestao da proteina no intestino. A pepsina ocorre no estomago de 
quase todos os vertebrados. 

A renina (nao confundir com a enzima homonima produzida pelo rim dos vertebrados, Capitulo 30) e uma e nz ima 
encontrada no estomago dos mamiferos ruminantes que coalha o leite. Ela provavelmente ocorre em muitos outros mamiferos. 
Coalhando e precipitando as proteinas do leite, ela retarda seu deslocamento atraves do estomago. A renina extraida do 
estomago de bezerros e utilizada para a fabrica 9 ao de queijos. As crian 9 as, que nao apresentam renina, digeremas proteinas 
do leite com a pepsina acida, da mesma maneira que os adultos. 







A secre^ao de suco gastrico e intermitente. Embora umpequeno volume de suco gastrico seja secretado continuamente, 
mesmo durante longos perlodos de inani 9 ao, a secre^ao normalmente aumenta quando estimulada pela visao ou pelo aroma do 
alimento, pela sua presen 9 a no estomago e por estados emoeionais, como ansiedade e raiva. 

A mucosa estomacal nao e digerida pelas suas proprias secretes acidas poderosas porque e protegida por outra secregao gastrica, o muco, composto de agua, sais e 
mucina, urn composto organico altamente viscoso. 0 muco reveste e protege a mucosa dos danos qufmicos e mecanicos. E preciso notar que, apesar dofalso conceito 
popular de que urn "estomago acido" nao e saudavel, uma ideia refor^ada pelas propagandas comerciais, a acidez estomacal e normal e essencial. No entanto, 
algumas vezes, o revestimento mucoso protetor falha. Essa falha efrequentemente associada a uma infecgao causada por bacterias {Hekobaderpylori) secretoras de 
toxinas que causam a inflama^o do revestimento estomacal. Essa inflamagao pode levar a uma ulcera estomacal. 

O cirurgiao William Beaumont do exercito norte-americano executou um notavel estudo classico sobre a digestao durante 
os anos de 1825-1833. Seuobjeto de estudo foi umjovemviajante franco-canadense, chamado Alexis St. Martin, que vivia em 
ambientes selvagens. Em 1822, ele acidentalmente atirou em si mesmo no abdome comum mosquete. Milagrosamente, o 
ferimento cicatrizou, mas uma abertura permanente, ou fistula, foi formada, permitindo a Beaumont olhar diretamente para 
dentro do estomago de St. Martin (Figura 32.11), que se tornou um paciente permanente sob os cuidados de Beaumont. Por um 
periodo de 8 anos, Beaumont observou e registrou como o revestimento do estomago alterava-se sob diferentes condi 96 es 
psicologicas e fisiologicas, como os alimentos transformavam-se durante a digestao, os efeitos de estados emoeionais na 
movimenta 9 ao estomacal e muitos outros fatos sobre o processo da digestao de seu famoso paciente. 

Regiao de digestao final e absor^ao | Intestino 

A importancia de um intestino varia muito entre os grupos animais. Nos invertebrados, cujo estomago tern extensos 
diverticulos digestivos nos quais o alimento e digerido e fagocitado, um intestino serviria apenas como uma via para conduzir 
os residuos para fora do corpo. Nos outros invertebrados com estomago simples, e em todos os vertebrados, o intestino esta 
preparado tanto para a digestao quanto para a absor 9 ao. 

Estruturas para aumentar a area superficial interna de um intestino sao altamente desenvolvidas nos vertebrados, porem 
normalmente estao ausentes entre os invertebrados. Talvez a forma mais direta de aumentar a superficie de absor 9 ao de um 
intestino seria aumentar seu comprimento. O enovelamento do intestino e comum em todos os grupos de vertebrados e atinge o 
mais alto grau de desenvolvimento nos mamlferos, nos quais o comprimento do intestino pode exceder 8 vezes o comprimento 
do corpo. Embora um intestino enovelado seja raro entre os invertebrados, outras estrategias para aumentar a area superficial 
ocorrem em alguns casos. Por exemplo, o tiflossole dos oligoquetos terrestres (ver Figura 17.19C, no Capitulo 17), uma dobra 
interna da parede dorsal do intestino que corre ao longo de todo o comprimento, aumenta efetivamente a area superficial 
interna do intestino emum corpo estreito que nao tern espa 90 para um intestino enovelado. 

As lampreias e tubaroes tern dobras longitudinals ou espirais no intestino (ver Figura 24.11). Outros vertebrados 
desenvolveram dobras elaboradas (anfibios, repteis, aves e mamlferos) e minusculas proje 96 es em forma de dedos 
denominadas vilos (aves e mamiferos; Figura 32.12). Amicroscopia eletronica revela que cada celula que reveste a cavidade 
intestinal tern, adicionalmente, centenas de processes curtos e delicados chamados mi cro vilos (Figura 32.13C e D; ver tambem 
Figura 3.15B, no Capitulo 3) nas bordas. Esses processes, juntamente com os vilos maiores e as dobras intestinais, podem 
aumentar a area superficial interna do intestino mais de mil vezes, se comparada a um cilindro liso do mesmo diametro. Essa 
superficie elaborada facilita muito a absor 9 ao das moleculas de alimento. 

Digestao no intestino delgado dos vertebrados 

O alimento e liberado no intestino delgado atraves de um esfincter pilorico, que relaxa de tempos em tempos, a fim de 
permitir a entrada do conteudo estomacal acido em seu segmento inicial, o duodeno. Duas secre 96 es sao liberadas nessa 
regiao: o suco pancreatico e a bile (Figura 32.14). Ambas as secre 96 es tern um alto teor de bicarbonato, especialmente o suco 
pancreatico, que neutraliza efetivamente o acido gastrico, elevando o pH da massa alimentar liquefeita, agora chamada de 
quimo, de 1,5 para 7, a medida que ela entra no duodeno. Essa mudan 9 a no pH e essencial porque todas as enzimas intestinais 
sao eficazes apenas emummeio neutro ou ligeiramente alcalino. 


As celulas da mucosa intestinal (Figura 32.13A), assim como aquelas da mucosa estomacal, estao sujeitas a urn desgaste consideravel, sendo constantemente 
substituidas. As celulas mais profundas, localizadas na cavidade entre os vilos, dividem-se rapidamente e migram para a parte superior dos vilos. Nos mamiferos, as 
celulas chegam ate a ponta dos vilos em cerca de 2 dias. Al sao liberadas, junto com as enzimas das membranas, para o interior do lumen em uma taxa de cerca de 
17 bilboes de celulas por dia ao longo do comprimento do intestino humano. Entretanto, antes de serem descartadas, essas celulas diferenciam-se em celulas de 
absorgao que atuam transportando nutrientes desde o lumen intestinal ate a rede de vasos sangulneos e linfaticos, uma vez completada a digestao. 



Figura 32.11 Dr. William Beaumont no Forte Mackinac, Territorio de Michigan, coletando suco gastrico de Alexis 
St. Martin. 
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Figura 32.12 Micrografia eletronica de varredura do intestino de urn rate, mostrando os numerosos vilos 
digitiformes que se projetam para dentro do lumen e aumentam enormemente a superficie efetiva de absorgao e 
secregao do intestino (21 x). 
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Figura 32.13 Organizagao do intestine dos vertebrados. A. As camadas sucessivas mucosa, submucosa, 


muscular e a serosa envoltoria; uma glandula digestiva secretora de enzimas (p. ex., pancreas) e o fine 


mesenterio que posiciona o intestine dentro da cavidade do corpo. B. Porgao do revestimento mucoso do 


intestine, mostrando os vilos digitiformes. C. Corte de uma unica celula do revestimento mucoso. D. Microvilos na 
superficie da celula mucosa do intestine de urn rate (16.400x). 
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Figura 32.14 Secregoes do canal alimentar de urn mamifero com os principals componentes e o pH de cada 


secregao. 


BUe. O figado secreta bile no ducto biliar, que se abre na porgao superior do intestino (duodeno). Entre as refeigoes, a bile e 
armazenada na vesicula biliar, um saco de armazenamento dilatavel que a libera quando estimulada pela presenga de 
alimentos gordurosos no duodeno. A bile contemagua, sais biliares e pigmentos, mas nenhuma enzima (Figura 32.14). Os sais 
biliares (prineipalmente tauroeolato de sodio e glieocolato de sodio) sao esseneiais para a digestao das gorduras. As gorduras 
sao partieularmente resistentes a digestao enzimatica porque tendem a permanecer na forma de grandes globulos insoluveis em 
agua. Os sais biliares reduzem a tensao superficial dos globulos de gordura, permitindo que a agitagao forte que ocorre no 
intestino quebre essas gorduras emgoticulas minusculas (emulsificagao). Como grande aumento da exposigao da superficie 
total das particulas de gordura, as lipases tornam-se capazes de atingir e hidrolisar as moleculas de trigliceridios. A coloragao 
amarelo-esverdeada da bile e produzida pelos pigmentos biliares, resultantes da degradagao da hemoglobina de globulos 
vermelhos velhos. Os pigmentos biliares tambem conferem as fezes sua coloragao caracteristica. 

Aprodugao de bile e apenas uma das muitas fungoes do figado. Esse orgao altamente versatil e o local de armazenamento 
de glicogenio, centre de produgao de proteinas plasmaticas, local de sintese de proteinas e desintoxicagao de residues 
proteicos, sitio de destruigao de globulos vermelhos velhos e centre do metabolismo de gorduras, aminoacidos e carboidratos. 
Suco pancreatico. A secregao pancreatica dos vertebrados contem diversas enzimas de grande importancia na digestao 
(Figura 32.14). Duas poderosas proteases, a tripsina e a quimotripsina, continuam a digestao enzimatica das proteinas, 
iniciada pela pepsina, a qual foi, nesse estagio, inativada pela alcalinidade do intestino. A tripsina e a quimotripsina, assim 
como a pepsina, sao proteases altamente especificas que quebram as ligagoes peptidicas de uma molecula de proteina. A 
hidrolise de uma ligagao peptidica pode ser mostrada da seguinte maneira: 
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O SUCO pancreatico tambem contem carboxipeptidase, que remove os aminoacidos das extremidades carboxila dos 
polipeptidios; lipase pancreatica, que hidrolisa as gorduras em acidos graxos e glicerol; amilase pancreatica, uma enzima 
que degrada o amido, com agao identica a amilase salivar em sua agao; e nucleases, que degradam RNA e DNA em 











nucleotidios. 

Enzimas de membrana. As celulas que revestemo intestino contem enzimas digestivas, imersas como proteinas na membrana 
plasmatica, que continuam a digestao dos carboidratos, proteinas e eompostos fosfatados (Figura 32.14). Essas enzimas das 
membranas dos mierovilos (Figura 32.13D) incluema aminopeptidase, que quebra os aminoacidos terminais da extremidade 
amina de peptidios eurtos, e diversas dissacaridases, enzimas que quebram moleculas de a 9 ucar eom 12 carbonos em 
unidades de seis earbonos. As dissaearidases ineluem a maltase, que divide a maltose em duas moleculas de glicose; a 
sacarase, que divide a sacarose em fiutose e glicose; e a lactase, que divide a lactose (o a 9 ucar do leite) em glicose e 
galactose. Tambem estao presentes a fosfatase alcalina, uma enzima que ataca diversos eompostos fosfatados, e as 
nucleotidases e nucleosidases, que continuam a quebra dos nucleotidios em nucleosidios e, finalmente, nos a 9 ucares ribose e 
desoxirribose, e purinas e pirimidinas. 

Embora o leite seja o alimento universal dos mamrferos recem-nascidos e um dosalimentos mais completos do ser humano, muitosadultos nao conseguem digeri-lo 
porque nao tem lactase, a enzima que hidrolisa a lactose (oa^ucar do leite). A intolerancia a lactose e geneticamente determinada. Ela e caracterizada por inchago 
abdominal, colicas, flatulencia e diarreia liquida, todos esses sintomas aparecendo entre 30 e 90 min apos a ingestao do leite ou de seus subprodutos nao 
fermentados (laticmiosfermentados, como iogurte e queijo, nao criam problemas de intolerancia). 

Os europeus do node e seus descendentes, que ineluem a maioria dos americanos descendentes de europeus, sao bem tolerantes ao leite. Muitos outros 
grupos etnicos sao geralmente intolerantes a lactose, incluindo os japoneses, Chineses, esquimos, mdios sul-americanos e a maioria dos africanos. Apenas cerca de 
30% dos americanos descendentes de africanos sao tolerantes; aqueles que sao tolerantes sao descendentes de povos das regioes leste e central da Africa, onde a 
fabricagao de laticmios e tradicional e a tolerancia a lactose e alta. 

Absorgao 

Pouco alimento e absorvido no estomago porque a digestao ainda esta incompleta e a area superficial para absor 9 ao e 
limitada. No entanto, algumas substancias, como farmacos soluveis em lipidios e o alcool, sao absorvidas principalmente 
nesse local, o que contribui para sua rapida a 9 ao. A maior parte do alimento digerido e absorvida no intestino delgado, onde 
numerosos vilos e mierovilos digitiformes proporcionam uma enorme area superficial atraves da qual os materials podem 
passar do lumen intestinal para a circula 9 ao. 

Os carboidratos sao absorvidos quase exclusivamente como a 9 ucares simples (monossacaridios, como, por exemplo, 
glicose, ffutose e galactose) porque o intestino e virtualmente impermeavel a polissacaridios. As proteinas sao absorvidas, 
principalmente, como suas subunidades de aminoacidos, embora uma quantidade limitada de pequenas proteinas ou fragmentos 
peptidicos possa ser absorvida. Os processos de transporte ativo e passive transferem os a 9 ucares simples e os aminoacidos 
atraves do epitelio intestinal (ver Capitulo 3). 

Imediatamente apos uma refei 9 ao, essas substancias estao em uma concentra 9 ao tao alta no intestino que passam 
facilmente por difirsao atraves de transporte facilitado para o sangue (Capitulo 3), onde sua concentra 9 ao e inicialmente 
menor. No entanto, se a difusao fosse apenas passiva, seria esperado que a transferencia cessasse tao logo as concentra 96 es de 
uma substancia se tornassem iguais em ambos os lados do epitelio intestinal. A transferencia passiva sozinha permitiria a 
perda de nutrientes valiosos nas fezes. De fato, muito pouco e perdido porque a transferencia passiva e complementada por um 
mecanismo de transporte ativo (Capitulo 3), localizado nas celulas epiteliais, que transfere moleculas de alimento digerido 
para o sangue. As substancias sao movimentadas contra seu gradiente de concentra 9 ao, um processo que requer energia. 
Embora nem todos os produtos alimentares sejamtransportados ativamente, aqueles que o sao, como a glicose, a galactose e a 
maioria dos aminoacidos, sao carregados por transportadores proteicos especificos para cada tipo de molecula. 

Como mencionado anteriormente, as goticulas de gordura sao emulsificadas pelos sais biliares e, depois, digeridas pela 
lipase pancreatica. Os trigliceridios sao quebrados em acidos graxos e monogliceridios, que se combinam com os sais biliares 
formando goticulas minusculas chamadas micelas. Quando as micelas entram em contato com os mierovilos do epitelio 
intestinal, os acidos graxos e os monogliceridios sao absorvidos por difusao simples. Eles entram, entao, no reticulo 
endoplasmatico das celulas de absor 9 ao, onde sao sintetizados novamente como trigliceridios, antes de passarem para os 
ductos lacteos (Figura 32.13B). Dos ductos lacteos, as goticulas de gordura entram no sistema linfatico (ver Figura 31.18) e. 


no fim, passam para a circula9ao sanguinea atraves do ducto toracico. Depois de uma refei9ao gordurosa, mesmo um 
sanduiche de pasta de amendoim, a presen9a de numerosas goticulas de gordura no sangue eonfere uma apareneia leitosa ao 
plasma sangulneo. A digestao, absor9ao e metabolismo dos triglieerldios sao, atualmente, um importante foeo de pesquisa que 
levou ao desenvolvimento de diversos farmaeos antiobesidade usados para controlar nosso peso. 

Regiao de absor^ao da agua e concentra^ao de solidos 

O intestino grosso eonsolida os restos nao digeridos por meio da reabsor9ao de agua a fim de formar fezes solidas ou 
semissolidas, que serao removidas do eorpo pela defeoa9ao. Areabsor9ao da agua tern uma importaneia espeeial nos insetos, 
prineipalmente aqueles que vivem em ambientes seeos, que preeisam (e, de fato eonseguem) conservar quase toda agua que 
passa pelo reto. As glandulas retais especializadas absorvem a agua e os ions eonforme a neeessidade, deixando para tras 
pelotas fecais quase eompletamente seeas. Nos repteis e nas aves, que tambem produzem fezes pratieamente seeas, a maior 
parte da agua e reabsorvida na eloaca. Sao formadas fezes pastosas esbranqui9adas, que contem tanto os reslduos alimentares 
nao digeridos quanto o acido urico. 

O eolon da maioria dos vertebrados eontem um numero enorme de bacterias, que entram, pela primeira vez, no colon 
esteril de um recem-nascido, junto com o alimento. Nos seres humanos adultos, aproximadamente um ter90 do peso seco das 
fezes e formado por bacterias; essas incluem tanto bacterias inofensivas, como aquelas que podem causar serias doen9as, caso 
escapem para o abdome ou para a corrente sanguinea. Normalmente, as defesas do eorpo evitam a invasao de tais bacterias. 
As bacterias degradam os reslduos nas fezes e proporcionam algum beneftcio nutricional por sintetizarem certas vitaminas 
(vitamina K e pequenas quantidades de algumas vitaminas do complexo B), que sao absorvidas pelo eorpo. 

REGULAgAO DA INGESTAO DE ALIMENTO 

A maioria dos animals controla a ingestao de alimento inconscientemente, a fim de equilibrar o gasto de energia. Se o gasto de 
energia for aumentado por maior atividade fisica, mais alimento e consumido. A maioria dos vertebrados, dos peixes aos 
mamiferos, seleciona o alimento mais pelas calorias do que pelo volume porque, se a dieta for rica em fibras, eles respondem 
comendo mais. De modo semelhante, a ingestao e diminulda depois de um periodo de varies dias de ingestao calorica muito 
alta. 

Um centre da feme do encefalo, localizado no hipotalamo e no tronco encefalico (Capitulo 33), regula a ingestao de 
alimento. Uma queda no nivel de glicose sanguinea estimula o desejo de comer. Enquanto a maioria dos animals parece ser 
capaz de estabilizar seu peso em niveis normals sem esfor90, muitos seres humanos nao o conseguera A obesidade tern 
aumentado em todo o mundo industrializado e e, atualmente, um importante problema de saude em muitos paises. De acordo 
compesquisas recentes, dois ter90S dos adultos e um ter90 das crian9as (National Health and Nutrition Survey 2009-2012) 
nos EUAestao comsobrepeso ouobesos. No Canada, umter9o das crian9as e adolescentes foi classificado comsobrepeso ou 
obesidade entre 2009 e 2011 (Statistics Canada). A avalia9ao do excesso de peso leva em conta o Indice da massa corporal 
(IMC, peso em quilogramas dividido pelo quadrado da altura em metros), a circunferencia da cintura e o fator de risco para as 
doen9as associadas a obesidade, como diabetes tipo 2, doen9as cardiovasculares e alguns canceres. UmlMC de 25 oumais e 
considerado sobrepeso, enquanto umIMC de 30 oumais determina obesidade. 

Algumas pessoas obesas nao comem significativamente mais comida do que pessoas magras, mas tern uma predisposi9ao 
genetica herdada para ganhar peso quando estao em uma dieta rica em gorduras ou em carboidratos. O aumento de refei96es 
tipo fast-food, tamanhos maiores de por96es e um estilo de vida mais sedentario, entretanto, estao associados ao predominio 
da obesidade nos paises desenvolvidos. Ha tambem uma alta correla9ao entre o aumento no consumo de fimtose (encontrada 
em alimentos processados) e o aumento da obesidade. As calorias llquidas de Ifutose parecem diminuir a regula9ao da 
ingestao de alimento e, consequentemente, provocar mais ganho de peso do que a ingestao das calorias solidas da Ifutose. As 
evidencias sugerem que o aumento no consumo de Ifutose nas dietas leva a insensibilidade ou resistencia a insulina (ver 
Capitulo 34 ), ao subsequente ganho de peso e a diabetes tipo 2 . Algumas pessoas obesas tambem tern uma capacidade 
reduzida para queimar o excesso de calorias por meio da “termogenese induzida pela dieta”. Os mamiferos placentarios sao 
os unicos a apresentar um tecido adiposo escuro denominado gordura marrom, especializado para a gera9ao de calor. Os 
mamiferos recem-nascidos, incluindo os bebes humanos, tern muito mais gordura marrom por peso corporal do que os adultos. 
Nas crian9as, a gordura marrom esta localizada no peito e na parte superior das costas e na regiao proxima aos rins. As 


abundantes mitocondrias da gordura marrom contem uma proteina chamada proteina de desacoplamento, que atua no 
desacoplamento da produ^ao de ATP durante a fosforila9ao oxidativa (Capitulo 4 ). A termogenese na gordura marrom e 
estimulada por exeesso de alimento e por temperaturas Mas (termogenese sem tremores, ver Capitulo 30) e e ativada pelo 
sistema nervoso simpatieo (Capitulo 33), que responde aos sinais do hipotalamo e troneo eneefalieo. Nas pessoas eom peso 
medio, um aumento na ingestao de ealorias induz a gordura marrom a dissipar o exeesso de energia na forma de ealor mediante 
a a^ao da proteina de desaeoplamento. Os indios Pima do Arizona tern uma baixa atividade do sistema nervoso simpatieo, e 
isso pode eonMbuir para o predominio de obesidade nessa popula9ao. As pesquisas atuais sobre essa liga9ao entre 
termogenese induzida pela dieta e obesidade podem proporeionar novas terapias para as pessoas obesas. 

Muitos mamiferos tem dois tipos de teddo adiposo que desempenham fun^es completamente diferentes. Otecido adiposo branco, que constitui a maior parte 
da gordura corporal, esta adaptado ao armazenamento de gordura derivada, principalmente, do exeesso de gorduras e de carboidratos da dieta. Ele esta 
distribuido por todo o corpo, particularmente nas camadas profundas da pele. Otecido adiposo marrom e altamente especializado em medlar a termogenese 
sem tremores, induzida pela dieta, mais do que pelo armazenamento de gordura. A gordura marrom, exclusiva dos mamiferos placentarios, esta especialmente 
bem desenvolvida nas especies de morcegos e roedores que hibernam, porem tambem ocorre em muitas especies que nao hibernam, como os coelhos, artiodactilos, 
carnivoros e primatas (incluindo os humanos). Ela e marrom porque esta repleta de mitocondrias contendo grandes quantidades de moleculas de citocromo 
portadoras de ferro. Nas celulas comuns do corpo, o ATP e produzido por um fluxo de eletrons ao longo da cadeia de transporte de eletrons (cadeia respiratoria, 
Capitulo 4). Depois, esse ATP ativa diversos processes celulares. Nas celulas da gordura marrom e gerado ealor em vez de ATP. Um hormonio recem-descoberto, 
chamado irisina, e secretado no musculo esqueletico durante a atividade fisica. Esse hormonio parece estimular a conversao de tecido adiposo branco em tecido 
adiposo marrom, aumentando, assim, o consume de energia. 

Existem outras razoes para a obesidade alem do fato de que muitas pessoas, simplesmente, eomem demais e fazem muito 
poueo exereieio. As reservas de gordura sao supervisionadas pelo hipotalamo e troneo eneefalieo e podem ser estabilizadas 
em um nivel acima ou abaixo do padrao. Um nivel alto pode ser rebaixado ate certo ponto por meio de exercieios, porem, 
eomo as pessoas que fazem regime estao dolorosamente eientes, o eorpo defende eom notavel tenaeidade as suas reservas de 
gordura. Em 1995 , foi deseoberto um hormonio produzido pelas eelulas adiposas e que eurou a obesidade emratos mutantes 
que nao tinham o gene produtor desse hormonio. O hormonio, denominado leptina, pareee operar atraves de um sistema de 
retroalimenta9ao que informa ao hipotalamo e troneo eneefalieo quanta gordura o eorpo earrega (ver Capitulo 34 ). Se os 
niveis forem altos, a libera9ao da leptina pelas eelulas adiposas leva a uma redu9ao no apetite e aumento na termogenese. A 
deseoberta da leptina deseneadeou uma avalanehe de pesquisas sobre a obesidade e ressuseitou o interesse eomereial na 
produ9ao de um medieamento para a perda de peso a base desse hormonio. Infelizmente, a maioria das pessoas obesas nao 
responde a infusoes de leptina e na verdade produzem, por si mesmas, quantidades maiores do que as normais. Seu eneefalo 
pareee ter se tornado resistente a esses niveis altos de leptina e nao responde diminuindo o apetite. Agora foi demonstrado que 
as eelulas adiposas seeretam diversos hormonios, e muitas pesquisas enfoeam a eompreensao sobre eomo esses multiplos 
sinais interagem eom sinais de saeiedade a eurto prazo, produzidos durante o proeesso de digestao (diseutido na proxima 
se9ao) a fimde eontrolar a ingestao de alimentos e, subsequentemente, o peso eorporal. 

Regula^ao da digestao 

O proeesso digestivo e eoordenado por uma familia de hormonios (ver Capitulo 34 ) produzida pelo teeido endoerino mais 
difuso do eorpo, chamado sistema enteroendocrino, encontrado no trato gastrintestinal (GI). Os hormonios desse sistema sao 
exemplos das muitas substancias produzidas pelo corpo dos vertebrados e que tem uma fun9ao hormonal, embora nao sejam 
necessariamente produzidas por glandulas endocrinas distintas. 

Entre os principais hormonios GI estao a gastrina, a colecistocinina (CCK) e a secretina (Eigura 32 . 15 ). A gastrina e um 
hormonio polipeptidico pequeno, produzido pelas celulas endocrinas da regiao pilorica do estomago. A gastrina e secretada 
em resposta a estimula9ao pelas termina96es nervosas parassimpaticas (nervo vago) e quando alimentos proteicos entram no 
estomago. Suas a96es principais sao estimular a secre9ao de acido cloridrico das celulas parietais ou oxinticas e aumentar a 
mobilidade gastrica. A gastrina e um hormonio incomum, pois exerce sua a9ao no mesmo orgao no qual e secretado. A CCK 


tambem e um hormonio polipeptidico e tern uma impressionante semelhan9a estmtural a gastrina, sugerindo que ambas tenham 
surgido pela duplica^ao de genes aneestrais. A CCK e seeretada por celulas endocrinas presentes nas paredes da regiao 
superior do intestino delgado em resposta a presen9a de acidos graxos e aminoacidos no duodeno. Ela tern pelo menos tres 
fun96es distintas; estimula a eontra9ao da vesieula biliar e, portanto, aumenta o fluxo de sais biliares para o intestino; estimula 
uma seore9ao do panereas riea em enzimas e atua no troneo eneefalieo, eontribuindo para a sensa9ao de saeiedade depois de 
uma refei9ao, partieularmente riea em gorduras. O primeiro hormonio a ser descoberto, a secretina (ver o ensaio de abertura 
do Capitulo 34 ), e produzido pelas celulas endocrinas da parede do duodeno. Ela e seeretada em resposta ao alimento e a 
acidos fortes no estomago e intestino delgado, e sua a9ao principal e estimular a libera9ao de um fluido pancreatico alcalino 
que neutraliza o acido estomacal a medida que ele penetra no intestino. Ela tambem ajuda na digestao da gordura inibindo a 
movimenta9ao gastrica e aumentando a produ9ao de uma secre9ao biliar alcalina do figado. 

Os hormonios GI continuam a ser isolados, e suas estruturas, determinadas. Ate agora, todos sao peptidios e muitos 
ocorremtanto no trato GI quanto no sistema nervoso central. Elm desses e a CCK, que ocorre em alias concentra96es no cortex 
cerebral e no hipotalamo dos mamiferos. Por proporcionar uma sensa9ao de saeiedade apos uma refei9ao (mencionada antes), 
ela pode desempenhar um papel na regula9ao do apetite. Muitos outros peptidios GI, por exemplo, o peptidio intestinal 
vasoativo (VIP), o peptidio semelhante ao glucagon 1 (GEP- 1 ), o polipeptidio pancreatico (PP), o peptidio inibidor gastrico 
(GIP), a grelina e o peptidio YY (PYY) parecemser neurotransmissores no encefalo. Por exemplo, grelina, PP e PYY tambem 
parecem ser reguladores a curto prazo da ingestao de alimento. Os niveis de grelina aumentam antes de uma refei9ao e 
parecem estimular o apetite, enquanto os niveis de PP e PYY aumentam durante a refei9ao e induzem saeiedade. Muitas 
pesquisas enfocam os peptidios recem-descobertos na esperan9a de encontrar uma “pilula magica” para resolver a crise atual 


de obesidade. 
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Figura 32.15 Tres hormonios importantes da digestao. Sao mostradas as agoes principais dos hormonios 


gastrina, CCK (colecistocinina) e secretina. 


NECESSIDADES NUTRICIONAIS 


O alimento dos animais precisa incluir carboidratos, protelnas, gorduras, agua, sais minerais e vita min as. Os carboidratos 
e gorduras sao combustiveis necessarios para gerar energia e para a sintese de varias substancias e estruturas. As proteinas 
(na verdade, os aminoacidos que as compoem) sao necessarias para a sintese de proteinas especificas para cada especie e 
outros compostos que contem nitrogenio. A agua e necessaria como o solvente para a quimica do corpo e como o principal 
































componente de todos os fluidos corporals. Os sais inorganicos sao necessarios como fonte dos anions e cations dos fluidos e 
dos tecidos corporals, constituindo importantes componentes estruturais e fisiologicos cm todo o corpo. As vitaminas sao 
fatores acessorios retirados dos alimentos e que, frequentemente, fazem parte da estrutura de muitas enzimas. 

Uma vita min a e um composto organieo relativamente simples que e neeessario em quantidades muito pequenas na dieta 
para algumas fun96es eelulares espeeifieas. As vitaminas nao sao fonte de energia, mas funeionam eomo eoenzimas (ver 
Capitulo 4 ) que estao frequentemente assoeiadas a atividade de importantes enzimas de papeis metabolicos vitals. As plantas 
e muitos microrganismos sintetizam todos os eompostos organicos de que neeessitam; os animals, entretanto, perderam eertas 
habilidades de sintese durante sua evolu^ao e dependem, basicamente, das plantas para fornecer esses eompostos. As 
vitaminas, portanto, representam lacunas sinteticas no mecanismo metabolico dos animals. 

As vitaminas sao normalmente classificadas como lipossoluveis (soluveis em solventes lipidicos, eomo o eter) ou 
hidrossoluveis. As vitaminas hidrossoliiveis ineluemo eomplexo B e a vitamina C (Quadro 32.1). As vitaminas do eomplexo 
B, assim agrupadas porque se descobriu, posteriormente, que a vitamina B original compreendia uma serie de moleeulas 
diferentes, tendem a ser eneontradas juntas na natureza. Quase todos os animals, vertebrados e invertebrados, precisam de 
vitaminas B; elas sao vitaminas “universais”. A neeessidade da vitamina C e das vitaminas lipossoluveis A, D 3 , E e K na 
dieta e pratieamente restrita aos vertebrados, embora algumas sejam neeessarias para alguns invertebrados. Mesmo para 
grupos eom estreito parentesco, as necessidades de ingestao de vitaminas sao relativas, e nao absolutas. Um coelho nao 
precisa de vitamina C, mas os porquinhos-da-india e os seres humanos preeisam. Alguns passaros eanoros preeisam de 
vitamina A, enquanto outros nao. 

O reoonheeimento, anos atras, de que muitas doen9as dos seres humanos e dos animals domesticos eram eausadas por ou 
assoeiadas a defieieneias na alimenta9ao levou os biologos a proeurarem por nufrientes espeeificos que preveniriam tais 
doen9as. Essas pesquisas produziram, enfim, uma lista de nutrientes essenciais para as pessoas e para as outras especies 
animals estudadas. Os nutrientes esseneiais sao aqueles necessarios para 0 creseimento normal e a manuten9ao e que devem 
fazer parte da dieta. E “esseneial” que esses nutrientes estejamna dieta porque um animal nao eonsegue sintetiza-los a partir 
dos outros eonstituintes consumidos. Quase 30 eompostos organicos (aminoacidos e vitaminas) e 21 elementos sao essenciais 
para os humanos (Quadro 32.1). Considerando que 0 corpo contem milhares de eompostos organieos diferentes, a lista do 
Quadro 32.1 e notavelmente eurta. As eelulas animals podem sintetizar eompostos de uma variedade e eomplexidade enormes 
a partir de um grupo pequeno e seleto de materias brutas. 

Na dieta de um norte-americano padrao, aproximadamente 50 % das ealorias totals (eonteudo energetieo) vem dos 
earboidratos e 40 % dos lipidios. As proteinas, esseneiais como sao para as necessidades estruturais, representam apenas um 
pouco mais de 10 % do total de ealorias. Os earboidratos sao largamente consumidos porque sao mais abundantes e mais 
baratos do que as proteinas e lipidios. De fato, os seres humanos e muitos outros animals podem sobreviver eom dietas 
destituidas de earboidratos, desde que uma quantidade suficiente de ealorias e de nutrientes esseneiais esteja presente. Antes 
do declinio da sua eultura nativa, os esquimos viviam com uma dieta que era riea em gordura e proteina e muito pobre em 
earboidratos. 


Quadro 32.1 Necessidades nutricionais humanas. 


Vitaminas hidrossoliiveis 

Tiamina (Bi) 

Foladna (addofolico) 

Riboflavina (Bj) 

Vitamina Bijlcobalamina) 

Niacina (acido nicotinico) 


Biotina 



Piridoxina (Bj) 


Acidoascorbico (C) 


Acidopantotenico 


Vitaminas lipossoluveis 

A,D3,EeK 

Minerals 

Tra^os 


Ferro 


Fluor 


Zinco 

Principais 

Cobre 

Calcio 

Silicio 

Fosforo 

Vanadio 

Enxofre 

Estanho 

Potassio 

Niguel 

Cloro 

Selenio 

Sodio 

Manganes 

Magnesia 

lodo 


Molibdenio 


Cromo 


Cobalto 


Aminoaddos 





Fenilalanina 


Metionina 


Lisina 

Triptofano 

Isoleucina 

Treonina 

Leucina 

Arginina* 

Valina 

Histidina* 


Acidos graxos poli-insaturados 

Araquidonico 

Linoleico 

Linolenico 

*Necessarios para o crescimento normal das criangas. 

Os lipidios sao necessaries principalmente para fornecer energia. Entretanto, pelo menos tres acidos graxos sao 
essenciais para os seres hnmanos porque nao conseguimos sintetiza-los. Mnito interesse e pesquisas tern side dedicados aos 
lipidios presentes emnossas dietas por cansa da associagao entre dietas gordnrosas, obesidade e aterosclerose. O assnnto e 
complexo, mas as evidencias sugerem que a aterosclerose pode ocorrer qnando a dieta e rica cm lipidios saturados (lipidios 
sem ligagoes duplas nas cadeias de carbono dos acidos graxos) e pobre cm lipidios poli-insaturados (duas ou mais ligagoes 
duplas nas cadeias de carbono). 

A aterosclerose (Gr. atheroma, urn tumor contendo material pastoso, + sclerosis, endurecimento) e uma doenga degenerativa na qual substancias lipidicas 
acumulam-se no revestimento das arterias, causando urn estreitamento da passagem e eventual endurecimento e perda da elasticidade. As evidencias atuais 
sugerem que a inflamagao da parede das arterias precede a deposigao da gordura. Niveis elevados de colesterol podem estimular tais inflamagoes. Os farmacos que 
diminuem o colesterol sao utilizados por muitas pessoas em urn esforgo de diminuir o risco de doen^as cardiovasculares, como a aterosclerose e condigoes 
relacionadas. 

As proteinas sao alimentos caros e limitados na dieta. As proteinas, obviamente, nao sao elas proprias os nutrientes 
essenciais, mas contem os aminoacidos essenciais. Dos 20 aminoacidos comumente encontrados nas proteinas, oito, e 
possivelmente 10 , sao essenciais aos seres humanos (Quadro 32 . 1 ). Podemos sintetizar o restante a partir de outros 
aminoacidos. Geralmente, as proteinas animais tern mais aminoacidos essenciais do que as proteinas de origem vegetal. Todos 
os oito aminoacidos essenciais precisam estar presentes simultaneamente na dieta para a sintese de proteinas. Na ausencia de 
um ou mais, a utilizagao dos outros aminoacidos e reduzida proporcionalmente; eles nao podem ser armazenados e sao 
metabolizados para obtengao de energia. Portanto, contar predominantemente com uma unica fonte de alimento vegetal na dieta 
levara, sem duvida, a deficiencia de proteina. Esse problema pode ser solucionado se dois tipos de proteina vegetal, que 
apresentem intensidades complementares em relagao aos aminoacidos essenciais, forem ingeridos simultaneamente. Por 
exemplo, uma dieta equilibrada de proteinas pode ser preparada misturando-se farinha de trigo, deficiente apenas em lisina, 
comum legume (ervilhas ou feijoes), que sao boas fontes de lisina, mas sao deficientes em metionina e cisteina. Cada planta 
complementa a outra por ter quantidades adequadas daqueles aminoacidos que sao deficientes na outra. 



Como as proteinas animais sao ricas nos aminoacidos essenciais, elas estao em grande demanda em todos os parses. Os 
norte-amerieanos ingeremmuito mais proteina animal do que os asiaticos e africanos. Em 2005 , 40 % das calorias na dieta dos 
paises desenvolvidos derivavam de produtos animais. Em eompara^ao, nos paises em desenvolvimento apenas 23 % das 
ealorias vem de fontes animais.^ Os norte-amerieanos eonsomem aproximadamente um quarto de toda a came produzida no 
mundo. 

Sao reconheddos dois tipos diferentes de deficiencias alimentares: o marasmo ou desnutrigao seca, isto e, a desnutrigao generalizada devido a uma dieta pobre tanto 
em calorias quanto em proteinas, e a desnutri^o limida ou kwashiorkor, isto e, a desnutrigao proteica em uma dieta adequada em calorias, mas pobre em proteinas. 

0 marasmo (Gr. marasmos, definhar) e comum em criangas desmamadas cedo demais e submetidas a uma dieta pobre em calorias e proteinas. Essas crian^as sao 
letargicas e seus corpos definham. 0 kwashiorkor e uma palavra do oeste africano que descreve uma doenga que a crianga adquire quando a amamenta^o e 
interrompida pela chegada de um irmao recem-nascido. Essa doen^a caracteriza-se por retardo no crescimento, anemia, musculos fracos, corpo inchado com a 
tipica barriga d'agua, diarreia aguda, suscetibilidade a infecgoes e alta taxa de mortalidade. 

A subnutri9ao e a desnutri9ao sao classificadas como dois dos mais antigos problemas do mundo e permanecem, ainda 
hoje, como um dos maiores problemas de saude, afligindo mais de um oitavo da popula9ao humana. As crian9as em fase de 
crescimento e as mulheres gravidas e lactantes sao especialmente vulneraveis aos efeitos devastadores da desnutri9ao. A 
prolifera9ao e o crescimento celular no encefalo humano sao mais acelerados nos ultimos meses da gesta9ao e no primeiro 
ano apos o nascimento. Um suprimento adequado de proteinas para o desenvolvimento neuronal e uma necessidade durante 
esse periodo critico, a fimde prevenir disfun96es neurologicas. Os encefalos das crian9as que morremde desnutri9ao proteica 
no primeiro ano de vida tern de 15 a 20 % menos celulas encefalicas do que o das crian9as normals (Figura 32 . 16 ). As 
crian9as desnutridas que sobrevivema esse periodo (Figura 32 . 17 ) podemsofrer danos encefalicos permanentes e nao podem 
ser ajudadas por tratamentos corretivos posteriores. Os estudos sugerem que a pobreza, com a consequente falta de recursos 
educacionais e medicos, alem das baixas expectativas, exacerba os efeitos da desnutri9ao pelo atraso do desenvolvimento 
intelectual.^ 



—Semanas antes—►- Meses apos -► 

do nascimento o nascimento 

Figura 32.16 Efeito da desnutrigao precoce no numero de celulas (medido como a quantidade total de DNA) no 
encefalo humano. O grafico mostra que criangas desnutridas {em iiias) apresentam muito menos celulas 
cerebrals do que criangas normals {curve de crescimento verde). 










FIgura 32.17 Crianga refugiada sofrendo de desnutrigao grave. 

j| Resumo_ 

Os organismos autotrofos (principalmente plantas verdes e cianobacterias) que utilizam compostos inorganicos como materia- 
prima capturam a energia da luz solar atraves da fotosslntese e produzem moleculas organicas complexas. Os organismos 
heterotrofos (bacterias, fungos e animais) utilizam os compostos organicos sintetizados pelas plantas e a energia das ligagoes 
quimieas armazenada neles, para suas proprias necessidades nutrieionais e energetieas. 

Um grande grupo de animais, eom niveis de eomplexidade bem diferentes, alimenta-se pela filtragao de diminutos 
organismos e de materia partieulada em suspensao na agua. Outros alimentam-se de detritos organieos depositados no 
substrata. Os organismos mais seletivos desenvolveram meeanismos para manipular quantidades maiores de alimento, 
incluindo varias estruturas para agarrar, rasgar, perfurar, dilacerar, morder e mastigar. A ingestao de fluidos caraeteriza os 
endoparasitos, que podem absorver alimento atraves da superfieie geral do eorpo, e os eetoparasitos, herbivoros e predadores 
que desenvolveram pegas bucais espeeializadas para perfurar e sugar. 

A digestao e o proeesso de quebrar o alimento mecaniea e quimicamente em subunidades moleeulares para absorgao. A 
digestao e intraeelular nos grupos de eucariotas unicelulares e nas esponjas. Nos animais mais complexos, ela e 
complementada e, por fim, substituida totalmente pela digestao extracelular, que ocorre em estagios sequeneiais em uma 
cavidade tubular, ou canal alimentar. A boca recebe o alimento, mistura-o eom a saliva lubrifieante e, posteriormente, 
transfere-o para o esofago e para regioes onde pode ser armazenado (papo), moido (moela) ou aeidifieado e sujeito a uma 
digestao inicial (estamago dos vertebrados). Nos vertebrados, a maior parte da digestao oeorre no intestino delgado. As 
enzimas do panereas e da mueosa intestinal hidrolisam as proteinas, carboidratos, gorduras, aeidos nueleieos e varias 
substaneias fosfatadas. O figado seereta a bile, riea emsais que emulsifieam as gorduras. Uma vez que o alimento foi digerido, 
sens produtos sao absorvidos eomo subunidades moleeulares (monossacaridios, aminoaeidos, aeidos graxos e glicerol) nos 
vasos sanguineos ou linfaticos dos vilos do intestino delgado. O intestino grosso (eolon) atua prineipalmente na absorgao de 
agua e minerais dos residuos alimentares, conforme passam por sua extensao. Ele tambem tern baeterias simbiontes que 



produzem determinadas vitaminas. 

A maioria dos animais equilibra a ingestao de alimento com o gasto de energia. A ingestao de alimento e controlada 
principalmente por centros da fome localizados no hipotalamo e no tronco encefalico. Nos mamiferos, se a ingestao de 
calorias exceder a necessidade energetica, o excesso de calorias normalmente e dissipado como calor no especializado tecido 
adiposo marrom 

Diversos hormonios gastrintestinais coordenamas fun96es digestivas. Eles incluema gastrina, que estimula a secre9ao de 
acido pelo estomago; a CCK, que estimula as secre96es da vesicula biliar e do pancreas e leva a saciedade; e a secretina, que 
estimula a secre9ao de bicarbonate do pancreas e inibe a movimenta9ao gastrica. Novos hormonios GI estao sendo 
adicionados a essa lista conforme estao sendo descobertos. Por exemplo, a grelina estimula o apetite, enquanto o PP e o PYY 
induzema saciedade. 

Todos os animais necessitam de uma dieta equilibrada, contendo tanto os combustiveis (principalmente carboidratos e 
lipidios), como os componentes estruturais e funcionais (proteinas, minerals e vitaminas). Para cada animal multicelular, 
certos aminoacidos, lipidios, vitaminas e minerals sao fatores “essenciais” da dieta e nao podem ser produzidos pelos 
proprios mecanismos de sintese do animal. As proteinas de origem animal sao fontes mais equilibradas de aminoacidos do 
que as de origem vegetal, nas quais umoumais aminoacidos essenciais tendema estar ausentes. Asubnutri9ao e a desnutri9ao 
proteica estao entre os prineipais problemas de saude do mundo, afligindo milhoes de pessoas. Ironicamente, a obesidade e as 
doen9as associadas a essa condi9ao sao umdos principals problemas nos paises desenvolvidos. 

J Ouestoes de revisao _ 


1. Fa9a a distin9ao dos termos nos seguintes pares: autotrofo e heterotrofo; fototrofo e quimiotrofico; herbivoros e 
carnivores; onivoros e insetivoros. 

2 . A ingestao de material em suspensao e um dos metodos mais importantes de alimenta9ao entre os animais. Explique as 
caracteristicas, as vantagens e limita96es da alimenta9ao por suspensao e cite tres grupos diferentes de animais que sao 
suspensivoros. 

3 . As adapta96es em rela9ao a alimenta9ao de um animal sao parte integrante do seu comportamento e, normalmente, 
moldamsua propria aparencia. Discuta as adapta96es alimentares contrastantes dos carnivoros e herbivoros. 

4 . Explique como o alimento e impulsionado ao longo do intestine. 

5 . Compare a digestao intracelular com a extracelular e sugira por que houve uma tendencia filogenetica em alguns animais 
favorecendo a mudan9a da digestao intracelular para a extracelular. 

6. Quais as modifica96es estruturais que aumentam enormemente a area da superficie interna do intestine (tanto dos 
invertebrados como dos vertebrados) e por que essa grande area superficial e importante? 

7 . Esquematize a digestao e a absor9ao final de um carboidrato (amido) no intestine de um vertebrado, citando o nome das 
enzimas que quebram os carboidratos, onde sao encontradas, os produtos finals da digestao do amido e sob que forma 
eles sao finalmente absorvidos. 

8. Tal como na questao 7 , esquematize a digestao e a absor9ao final de uma proteina. 

9 . Explique como as gorduras sao emulsificadas e digeridas no intestine dos vertebrados. Explique como a bile auxilia no 
processo digestive, mesmo nao contendo enzimas. De uma explica9ao para a seguinte observa9ao: as gorduras sao 
quebradas em acidos graxos e monogliceridios no lumen intestinal, porem aparecem posteriormente no sangue na forma 
de goticulas de gordura. 

10 . Explique a Ifase “termogenese induzida pela dieta” e relacione ao problema da obesidade em algumas pessoas. Que 
outros fatores podem contribuir para a obesidade nos seres humanos? 

11 . Cite tres hormonios do trato gastrintestinal e explique como eles auxiliama coordena9ao das fiin96es gastrintestinais. 

12 . Cite as categorias basicas de alimento que atuam principalmente como (a) combustiveis e (b) componentes estruturais e 
funcionais. 

13 . Se as vitaminas nao sao nem compostos bioquimicamente semelhantes nem fontes de energia, que caracteristicas as 
distinguem como um grupo distinto de nutrientes? Quais sao as vitaminas hidrossoluveis e quais sao as lipossoluveis? 

14 . Por que alguns nutrientes sao considerados “essenciais” e outros “nao essenciais”, embora ambos sejam utilizados no 



crescimento e no reparo dos tecidos? 

15. Explique a diferen^a entre lipldios saturados e insaturados e comente sobre o interesse atual por essas substancias em 
rela 9 ao a saude humana. 

16. O que quer dizer “complementa 9 ao proteica” entre alimentos de origem vegetal? 

Para aprofundar seu raciocinio. Explique por que uma dieta balaneeada de vegetais, uma fonte de amido (arroz, massa 
ou batatas) e uma por 9 ao menor de eame seria apropriada para a saude humana. 
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Coordenagao Nervosa | Sistema Nervoso e Orgaos dos Sentidos 



Carrapato em uma folha de grama aguardando seu hospedeiro. 

O mundo particular dos sentidos 

A informa 9 ao proveniente dos sentidos de visao, audi^ao, paladar, olfato e tato assedia-nos eontinuamente. Esses eineo 
sentidos elassieos sao eomplementados por informa^oes sensoriais de trio, ealor, vibra 9 ao e dor, bem eomo por informa 96 es 
provenientes de numerosos reeeptores sensoriais intemos que operam sileneiosa e automatieamente a fim de manter nosso 
dominio interior funeionando suavemente. 

O mundo revelado por nossos sentidos e unieamente humano mesmo que nossos sentidos individuais nao o sejara Nos 
nao compartilhamos esse mundo exelusivo eom nenhum outro animal, nem podemos nos aventurar no mundo sensorial de 
nenhumoutro animal exceto eomo uma abstra 9 ao da nossa imagina 9 ao. 

A ideia de que eada animal desfruta de um mundo sensorial nao eompartilhado foi eoneebida pela primeira vez por Jakob 
von Uexkiill, um biologo alemao, raramente eitado, do inieio do seeulo passado. \bn Uexkull eonvida-nos a tentar entrar no 
mundo de um earrapato atraves de nossa imagina 9 ao, complementada pelo que eonheeemos da biologia dos earrapatos. E um 
mundo de temperatura, de luz e eseuridao, e do odor de aeido butirieo, uma substaneia quimiea eomum a todos os mamiferos. 
Insensivel a todos os demais estimulos, a femea de earrapato eseala uma folha de grama para esperar por anos, se neeessario, 
pelas pistas que irao denuneiar a presen 9 a de um poteneial hospedeiro sobre o qual ela saltara. Posteriormente, inehada de 
sangue, ela se solta para o solo, deposita seus ovos e morre. O empobreeido mundo sensorial do earrapato, desprovido de 







luxos sensoriais e fmamente ajustado pela sele^ao natural para o mundo que encontrara, garantiu seu unico objetivo: a 
reprodu 9 ao. 

Uma ave e um morcego podem compartilhar, por um momento, precisamente o mesmo ambiente. Os mundos de suas 
percep^oes, no entanto, sao extremamente diferentes, estruturados pelas limita 96 es das janelas sensoriais que eada um 
emprega e pelo eneefalo que armazena e proeessa o que e necessario para a sobreviveneia. Para um, e um mundo dominado 
pela visao; para o outro, pela eeoIoeaIiza 9 ao. O mundo de eada um e estranho ao outro, assim eomo sens mundos o sao para 
nos. 

sistema nervoso originou-se de uma propriedade fundamental da vida; a irritabilidade, ou seja, a eapaeidade de 

responder aos estimulos ambientais (ver Capitulo 1). A resposta pode ser simples, eomo um eueariota unieelular 
movendo-se para evitar uma substaneia nociva, ou bem complexa, eomo um animal vertebrado respondendo a sinais 
elaborados de eorte. Um eueariota unieelular recebe um estimulo e responde a ele, tudo dentro dos limites de uma uniea 
eelula. A evolu 9 ao da multicelularidade e de niveis mais complexos da organiza 9 ao animal exigiu meeanismos eada vez mais 
eomplexos de eomuniea 9 ao entre as eelulas e os orgaos. A comunioa 9 ao relativamente rapida e feita por meeanismos neurais 
e envolve sinais eletroquimieos propagados pelas membranas celulares e entre elas. O esquema basieo de um sistema nervoso 
e reeeber informa 9 ao dos ambientes externo e interno, codifiear essa informa 9 ao e transmiti-la e proeessa-la, visando a a 9 ao 
adequada. Nos examinaremos essas fun 96 es neste eapitulo. Os ajustes relativamente menos rapidos ou de longa dura 9 ao nos 
animais sao governados por meeanismos hormonais, o assunto do Capitulo 34. 

NEURONIOS I UNIDADES FUNCIONAIS DO SISTEMA NERVOSO 

Um neurdnio, ou eelula nervosa, pode ter muitas formas, dependendo de sua fun 9 ao e localiza 9 ao; um neuronio tipieo e 
mostrado esquematicamente na Figura 33.1. A partir do corpo eelular nueleado, estendem-se processos eitoplasmatieos de 
dois tipos: umoumais dendritos emtodos os neuronios, exeeto os mais simples, e um unico axonio. Como o nome dendrito 
sugere (Gr. dendron, arvore), esses processos Ifequentemente sao muito ramificados. Eles, assim eomo toda a superficie do 
corpo eelular, sao o aparelho receptor da eelula nervosa, projetados para reeeber irrforma 96 es provenientes de varias fontes 
ao mesmo tempo. Alguns desses sinais sao de estimula 9 ao, fazendo com que umsinal seja gerado e propagado; outros sao de 
inibi 9 ao, tornando a gera 9 ao e propaga 9 ao de sinais algo menos provavel. 

O axonio unico (Gr. axon, eixo), Ifequentemente uma longa fibra que pode ter metros de comprimento nos maiores 
mamiferos, tern um diametro relativamente uniforme e, tipicamente, transporta os sinais do corpo eelular para longe. Nos 
vertebrados e alguns invertebrados complexos, o axonio Ifequentemente e revestido por uma bainha isolante de mielina, o que 
acelera a propaga 9 ao do sinal. 

Os neuronios sao comumente classificados eomo aferentes, ou sensoriais; eferentes, ou motores; e interneuronios, 
que nao sao nem sensoriais nem motores, mas conectam neuronios entre si. Os neuronios aferentes e eferentes localizam-se 
principalmente fora do sistema nervoso central (eneefalo e medula espinal), no sistema nervoso periferico, enquanto os 
interneuronios, que representam 99% de todos os neuronios do corpo dos seres humanos, estao inteiramente dentro do sistema 
nervoso central. Os neuronios aferentes estao conectados aos receptores. Os receptores funcionam convertendo os estimulos 
ambientais externos e internes em sinais nervosos, que sao conduzidos pelos neuronios sensoriais aferentes para o sistema 
nervoso central. Neste, os sinais podem ser percebidos eomo sensa 96 es conscientes. Os sinais nervosos tambem sao 
conduzidos para os neuronios motores eferentes, que os conduzem atraves do sistema nervoso periferico para os efetores, 
eomo musculos ou glandulas. 
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Figura 33.1 Estrutura de urn neuronic motor (eferente). 

Nos vertebrados, os processos nervosos (normalmente axonios) no sistema nervoso periferico sao frequentemente 
agrupados em um envoltorio de tecido conjuntivo formando um nervo (Figura 33.2). Os corpos celulares desses proeessos 
nervosos estao loealizados tanto no sistema nervoso eentral quanto em ganglios, que sao feixes diseretos de eorpos eelulares 
de neuronios loealizados fora do sistema nervoso eentral. 


Ao redor dos neuronios estao celulas da neuroglia nao nervosas (muitas vezes chamadas simplesmente de “glia”) que 
mantemuma rela^ao especial com os neuronios. As celulas da glia sao extremamente numerosas no encefalo dos vertebrados, 
onde superamos neuronios emuma propor^ao de 10 para 1, podendo constituir quase 50% do volume de encefalo. Algumas 
celulas da glia formam bainhas internas isolantes de uma substancia lipidica denominada mielina em torno das fibras 
nervosas. A mielina e basicamente composta de varias camadas de membrana plasmatica de celulas gliais que envolvem o 
axonio em aneis concentricos, formando a bainha de mielina (Figura 33.3). Os nervos dos vertebrados sao frequentemente 
envolvidos por mielina, produzida por celulas da glia especiais denominadas celulas de Schwann (Figura 33.3), quando estao 
no sistema nervoso periferico, ou oligodendrocitos, quando estao no sistema nervoso central. Certas celulas da glia, chamadas 













astrocitos devido a sua forma radiada semelhante a uma estrela, atuam como reservatorios de nutrientes e de ions para os 
neuronios, bem como estrutura de suporte durante o desenvolvimento eneefalico, permitindo que os neuronios migrantes 
eneontrem seus destinos finals a partir dos pontos de origera Os astroeitos e as eelulas da microglia menores sao esseneiais 
para os proeessos regenerativos que oeorrem apos danos eerebrais. As eelulas da mieroglia perteneem ao sistema 
mononuclear fagocitario (ver Capltulo 35) e sao importantes no sistema imunologieo do cerebro. Apos uma lesao eerebral, 
ativam-se para fagoeitar os restos eelulares. Infelizmente, os astrocitos tambem participam em diversas doen 9 as do sistema 
nervoso, ineluindo o mal de Parkinson, a esclerose multipla e o desenvolvimento de tumores eerebrais. 
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Figura 33.2 Estrutura de urn nerve periferico, mostrando as fibras nervosas envolvidas por varias camadas de 


tecido conjuntivo. Urn nervo pode center milhares de fibras tanto eferentes quanto aferentes. Diversos neuronios 


nao mielinizados sao mantidos dentro do nervo por uma unica celula de Schwann, que fornece suporte. Os 


neuronios mielinizados individuais sao rodeados por multiplas camadas de mielina produzida por uma unica celula 


de Schwann, que da muitas voltas em torno de cada neuronio. 
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Figura 33.3 Desenvolvimento da bainha de mielina em urn neuronio mielinizado do sistema nervoso periferico. A 
celula de Schwann inteira cresce ao redor do axonio, depois gira em torno dele, envolvendo-o em uma bainha 
apertada com multiplas camadas. A bainha de mielina isola o axonio e facilita a transmissao de impulses nervosos 


ou potenciais de agao. 


Natureza de um potencial de agao nervoso 

Umimpulso nervoso ou potencial de a^ao e uma mensagem eletroquimica dos neuronios, o denominador funcional comum de 
toda a atividade do sistema nervoso. A despeito da inerivel complexidade dos sistemas nervosos de muitos animais, os 
poteneiais de agao sao basieamente semelhantes em todos os neuronios e em todos os animais. Um poteneial de agao e um 
fenomeno do tipo “tudo ou nada”: ou a fibra esta conduzindo um poteneial de agao, ou nao esta. Como todos os poteneiais de 
agao sao semelhantes, a unica forma pela qual uma fibra nervosa pode variar seu sinal e alterando a Ifequeneia da sua 
eondugao. A mudanga da Ifequeneia e a linguagem de uma fibra nervosa. Uma fibra nervosa pode nao conduzir nenhum 




potencial de a 9 ao ou conduzir poucos por segundo ate ummaximo de cerca de 1.000 por segundo. Quanto maior a frequencia 
(outaxa) de eondu^ao, maior o nivel de exeita 9 ao. 

Potencial de repouso da membrana 


As membranas dos neuronios, eomo todas as membranas eelulares, apresentam uma permeabilidade seletiva que eria 
desequilibrios ionieos atraves da membrana. Esse desequilibrio ionieo e a base do poteneial de repouso da membrana, e uma 
mudan 9 a nesse desequilibrio gera um impulso. Portanto, e importante eonsiderar a base ioniea do poteneial de repouso da 
membrana antes de eonsiderar a gera 9 ao de impulso. O fluido interstieial que eireunda os neuronios eontem oonoentra 96 es 
relativamente alias de ions sodio (NaQ e eloro (Cl ), mas uma baixa oonoentra 9 ao de ions potassio (KQ e de grandes anions 
impermeaveis eom earga negativa, eomo as proteinas. Dentro do neuronio, a rela 9 ao e inversa: as oonoentra 96 es de e de 
anions impermeaveis sao alias, mas as eoneentra 96 es de Na^ e de CE sao baixas (Figura 33.4; ver tambem Figura 31.IB). 
Essas diferen 9 as sao mareantes; existe aproximadamente 10 vezes mais Na^ fora do que dentro, assim eomo 25 a 30 vezes 
mais dentro do que fora. 

Quando em repouso, a membrana de um neuronio e seletivamente permeavel ao K^, que pode atravessar a membrana 
atraves de eanais de potassio que estao abertos na membrana em repouso (ver Capitulo 3). A permeabilidade ao Na"^ e quase 
zero porque os eanais de sodio estao feehados emuma membrana em repouso. Os ions potassio tendema difundir-se para fora 
atraves da membrana, seguindo o gradiente de eoneentra 9 ao de potassio. Muito rapidamente, a earga positiva externa atinge 
um nivel que evita a difusao de mais para fora do axonio (porque eargas iguais se repelem), e, eomo os grandes anions nao 
podempassar pela membrana, os ions potassio positivamente earregados sao atraidos de volta para dentro da eelula. Assim, a 
membrana esta em equilibrio para o (o poteneial de equilibrio), eom um gradiente eletrieo que equilibra exatamente o 
gradiente de eoneentra 9 ao (aproximadamente -90 mV[milivolts]). O potencial de repouso da membrana normalmente e -70 
my eom o interior da membrana negative em rela 9 ao ao exterior. Esse valor e um poueo maior do que o poteneial de 
equilibrio de K^. A diferen 9 a entre o poteneial de repouso da membrana (-70 mV) e o poteneial de equilibrio de potassio (-90 
mV) deve-se a permeabilidade muito baixa ao Na"^, que entra na eelula atraves dos eanais abertos de potassio, mesmo na 
oondi 9 ao de repouso. Essa entrada de Na^ deve-se ao alto gradiente de eoneentra 9 ao e a atra 9 ao eletriea do Na^. 



Grandes 
anions' 
impermeaveis 
(quase zero) 


K+ 


c- 


Grandes 

anions' 

impermeaveis 


Dentro do 
axonio 


Fora do q mV 
axonio 



Figura 33.4 Composigao ioniea dentro e fora de uma eelula nervosa em repouso. Uma bomba de troea ativa de 
sodio e potassio, looalizada na membrana oelular, eonduz o sodio para fora, mantendo sua eonoentragao interna 
baixa, e a eonoentragao de potassio alta no interior. A membrana e permeavel ao potassio, mas esse ion e 
mantido no interior pela earga positiva repelente do lado de fora da membrana; pela atragao aos grandes anions 
negativamente earregados, eomo as proteinas, que nao podem sair da eelula; e pelo fluxo eonstante de potassio 
gragas a bomba de troea de sodio-potassio. 
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Como Na^ “vazando” para dentro da celula, ocorre tambemuma tendencia dos ions a sairemda celula emrepouso, porque 
nao estao emequilibrio. Portanto, os gradientes ionicos que ocorrematraves de uma membrana emrepouso tendema diminuir 
eom 0 tempo. Essa diminui 9 ao e evitada pelas bombas de sodio, eada qual eonstituida por um eomplexo de subunidades 
proteieas imersas na membrana plasmatiea do axonio (ver Figura 3.19). Cada bomba de sodio usa a energia da hidrolise de 
ATP para transportar sodio do interior para o exterior da membrana. As bombas de sodio dos axonios, assim eomo em muitas 
outras membranas eelulares, tambem movimentam o para dentro do axonio enquanto transporta o Na"^ para fora. Portanto, e 
uma bomba de troca de sodio-potassio que ajuda a restaurar os gradientes ionieos tanto de Na^ quanto de K^. Alem disso, no 
sistema nervoso eentral, os astroeitos ajudam a manter o equilibrio de ions eorreto ao redor dos neuronios, armazenando o 
exeesso de potassio produzido durante a atividade neuronal. 

Potencial de agdo 

Um potencial de a^ao nervoso e uma mudan 9 a no poteneial eletrieo da membrana eonduzido rapidamente (Figura 33.5). E 
uma despolanza 9 ao muito rapida e breve da membrana da fibra nervosa. Isso signifiea que o poteneial de membrana muda do 
estado de repouso (aproximadamente -70 mV) tendendo a um valor positivo e exeedendo 0 mV ate eerea de +35 mV O 
poteneial de membrana, portanto, inverte-se por um instante, de forma que o exterior torna-se negativo em rela 9 ao ao interior. 
Depois, eonforme o poteneial de a 9 ao desloea-se adiante, a membrana retorna ao seu poteneial de repouso normal, pronta para 
eonduzir outro impulso. O evento inteiro dura aproximadamente 1 ms. Talvez a propriedade mais importante do poteneial de 
a 9 ao nervoso seja sua autopropaga 9 ao; uma vez inieiado, o poteneial de a 9 ao desloea-se ao longo da fibra nervosa 
automatieamente e nao muda de intensidade, bempareeido eomumestopim 

O que eausa a inversao de polaridade na membrana eelular durante a passagem de um poteneial de a 9 ao? Vimos que o 
poteneial de repouso da membrana depende da alta permeabilidade da membrana ao K^, eerea de 50 a 70 vezes maior do que 
a permeabilidade ao Na^. Quando o poteneial de a 9 ao ehega em determinado ponto da membrana do neuronio, a mudan 9 a no 
poteneial da membrana faz eom que canais de Na"^ dependentes de voltagem (Capitulo 3) abram-se repentinamente, 
permitindo a difusao de Na^ de fora para dentro do axonio, movendo-se a favor do gradiente de eoneentra 9 ao de Na^. Os 
eanais de Na^ dependentes de voltagem permaneeem abertos por menos de 1 ms. Apenas uma quantidade muito pequena de 
Na^ desloea-se atraves da membrana - menos de um milionesimo da quantidade de Na^ do lado extemo, porem essa entrada 
repentina de ions positivos eaneela o poteneial de repouso loeal da membrana e esta e despolarizada. Depois, eonforme os 
eanais de Na^ sao inativados e feehados, a membrana rapidamente recobra suas propriedades de repouso eonforme os ions 
difundem-se rapidamente atraves dos canais de dependentes de voltagem que se abrem brevemente em resposta a 
despolariza 9 ao da membrana. Novamente, a membrana toma-se praticamente impermeavel ao Na"^, e permeavel, 
principalmente, ao K^, eonforme o potencial de repouso da membrana e restabelecido. A atividade continua das bombas de 
sodio-potassio tambem ajuda a restabelecer os gradientes ionicos de Na^ e K^. 

Dessa forma, a fase crescente de um potencial de a 9 ao esta associada ao rapido i nf luxo (movimento para dentro) de Na"^ 
(Figura 33.5). Quando o potencial de a 9 ao atinge seupico, a permeabilidade ao Na^ volta ao normal e a permeabilidade ao 
aumenta brevemente acima do nivel de repouso e os ions saem A maior permeabilidade ao potassio faz o potencial de 
a 9 ao cair rapidamente em dire 9 ao ao potencial de repouso da membrana, durante a fase de repolariza 9 ao. Os canais de 
dependentes de voltagem fecham-se lentamente durante a repolariza 9 ao e, por isso, a maioria dos potenciais de a 9 ao tern uma 
fase de hiperpolariza 9 ao posterior, durante a qual o potencial de membrana apresenta valores inferiores ao potencial de 
repouso eonforme mais ions saem da celula. Uma vez que esses canais de finalmente se fechem, o potencial de repouso 
da membrana e rapidamente alcan 9 ado. Agora, a membrana esta pronta para transmitir outro potencial de a 9 ao. Esses eventos 
ocorrem a cada ponto ao longo da membrana da fibra nervosa, a medida que o potencial de a 9 ao e eonduzido desde o cone de 
implanta 9 ao do axonio, onde e originado, ate a extremidade terminal deste (Figuras 33.5 e 33.6A). 
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Figura 33.5 Condugao de urn potencial de agao ou impulse nervoso. O potencial de agao origina-se no cone de 
implantagao do axonio no neuronio (A) e desloca-se para a direita. B e C mostram 0 evento eletrico e as 
associadas mudangas localizadas na permeabilidade da membrana ao sodio e ao potassio. A posigao do segundo 
potencial de agao em B e apresentada cerca de 4 ms apos 0 primeiro. C. Durante a despolarizagao, quando 0 
potencial de agao chega a determinado ponto na membrana, canais de sodio dependentes de voltagem abrem- 
se, permitindo a entrada dos ions sodio. O influxo de sodio inverte a polaridade da membrana, tornando a 
superficie interna do axonio positiva e a externa negativa. Durante a repolarizagao, os canais de sodio fecham-se 
e canais de potassio dependentes de voltagem abrem-se. Os ions potassio movimentam-se para fora e 
restauram 0 potencial de repouso normal depois de uma breve fase posterior de hiperpolarizagao. Esses eventos 
ocorrem repetidamente ao longo da membrana ate a extremidade final do axonio. 

Condugao de alta velocidade 

Embora os eventos ionieos e eletricos associados aos poteneiais de agao sejam praticamente os mesmos por todo 0 reino 
animal, as veloeidades de condugao variam enormemente de nervo para nervo e de animal para animal - desde tao lento 
quanto 0,1 m/s nas anemonas ate tao rapido quanto 120 m/s em alguns axonios motores dos mamiferos. A velocidade de 
condugao esta altamente relacionada com 0 diametro do axonio. Os axonios pequenos conduzem lentamente porque a 
resistencia interna ao fluxo da corrente e alta. Na maioria dos invertebrados, nos quais veloeidades rapidas de condugao sao 
importantes para respostas rapidas, como na locomogao para capturar presas ou para escapar da captura, os diametros dos 
axonios sao maiores. Os axonios gigantes das lulas temquase 1 mmde diametro e transportam impulsos 10 vezes mais rapidos 
do que os axonios comuns do mesmo animal. O axonio gigante de uma lula inerva a musculatura do manto do animal, a qual e 
utilizada para contragoes fortes do manto quando ele nada por jato-propulsao. Axonios gigantes semelhantes permitem as 
minhocas, que normalmente sao animais lentos, recolher-se quase instantaneamente emsuas tocas quando perturbadas. 

Embora os vertebrados nao tenham axonios gigantes, eles alcangam altas veloeidades de condugao atraves de uma 
relagao cooperativa entre os axonios e as camadas de mielina que os revestem, depositadas pelas celulas de Schwann ou 






















pelos oligodendrocitos descritos anteriormente. As camadas isolantes de mielina sao interrompidas em intervalos de cerca de 
1 mm ou menos por nodulos (chamados nodulos de Ranvier), onde a superficie do axonio e exposta ao fluido intersticial ao 
redor do nervo (ver Figura 33.2). Nessas fibras mielinizadas, os potenciais de a^ao despolarizam a membrana do axonio 
apenas nos nodulos porque a bainha de mielina impede a despolariza 9 ao em outra parte (Figura 33.6B). Os canais e bombas 
de ions que os movimentam atraves da membrana eoneentram-se emeada nodulo. Uma vez que umpoteneial de a 9 ao eome 9 a a 
deseer por um axonio, a despolariza 9 ao do primeiro nodulo inieia uma eorrente eletriea que flui ate o nodulo vizinho, fazendo- 
0 despolarizar e disparar umpoteneial de a 9 ao. Desse modo, o poteneial de a 9 ao salta de um nodulo para outro, umtipo de 
eondu 9 ao denominada saltatoria (L. salto, pular). O ganho de efieiencia, quando comparado com axonios nao mielinizados, e 
impressionante. Por exemplo, o axonio mielinizado de uma ra de apenas 12 pm de diametro conduz impulses nervosos na 
mesma velocidade do axonio nao mielinizado de lula de 350 pmde diametro. 

Alguns invertebrados, incluindo os camaroes e os insetos, tambem tem axonios rapidos revestidos por mtiltiplas camadas de uma substantia parecida com a mielina 
interrompidas por nodulos em intervalos, bem semelhante aos axonios mielinizados dos vertebrados. A velocidade de conduce, embora nao tao rapida quanto a 
condu^o saltatoria dos vertebrados, e muito mais rapida do que nos axonios nao mielinizados do mesmo diametro de outros invertebrados. 




Figura 33.6 Condugao do poteneial de agao em fibras mielinizadas e nao mielinizadas. A. Nas fibras nao 
mielinizadas, a difusao do poteneial de agao e oontinua e preoisa despolarizar toda a extensao da membrana do 
axonio. B. Nas fibras mielinizadas, o poteneial de agao salta de nodulo para nodulo, desprezando as porgoes 
isoladas da fibra. Essa e a oondugao saltatoria, que e muito mais rapida do que a oontinua. 

A temperatura tambem controla a velocidade de condugao nos animals. Os endotermicos normalmente tem uma alta 
velocidade de condugao porque mantem uma temperatura corporal constante (37°C nos humanos), enquanto a velocidade de 
condugao nos ectotermicos flutua de acordo comas temperaturas ambientais. 

SINAPSES I JUNgOES ENTRE OS NERVOS 

Quando um poteneial de agao desce pelo axonio ate sua extremidade, ele deve passar por uma pequena fenda, ou sinapse (Gr. 
synapsis, contato, uniao), que o separa de outro neuronio ou de um orgao efetor. Sao conhecidos dois tipos distintos de 
sinapses: eletriea e quimica. 

Embora muito menos comuns do que as sinapses quimicas, as sinapses eletricas foram demonstradas tanto em grupos de 
invertebrados quanto de vertebrados. As sinapses eletricas sao pontos nos quais as correntes ionicas fluem atraves de estreitas 
jungoes comunicantes (ver Figura 3.15) de um neuronio para outro. As sinapses eletricas nao apresentam nenhum lapso de 
tempo e, consequentemente, sao importantes para as reagoes de fuga. Os sinais sao bidirecionais em muitas sinapses eletricas. 







porem sinais unidirecionais foram encontrados em Crustacea. As sinapses eletricas tambem foram observadas em outros tipos 
de celulas excitaveis, e formam um importante metodo de comunica 9 ao no cora 9 ao entre as celulas musculares cardiacas 
(Capitulo 31) e entre as eelulas no teeido muscular liso (p. ex., o utero, Capltulo 7). 

Muito mais complexas do que as sinapses eletricas sao as sinapses quimicas, que contem vesiculas de substancias 
quimicas especializadas denominadas neurotransmissores. Os neuronios que trazem os poteneiais de a 9 ao em dire 9 ao as 
sinapses quimicas sao chamados neuronios pre-sinapticos; aqueles que conduzem os poteneiais de a 9 ao adiante sao os 
neuronios pos-sinapticos. Emuma sinapse, as membranas sao separadas por uma estreita fenda, ou fenda sinaptica, que tern 
uma largura de aproximadamente 20 nm 

O axonio da maioria dos neuronios divide-se em muitos ramos na sua extremidade, cada um dos quais tern um botao ou 
terminal sinaptico que esta sobre os dendritos ou sobre o corpo celular do neuronio seguinte (Figura 33.7A). Como umunico 
potencial de a 9 ao propagado pelo axonio e transmitido ao longo desses varies ramos e extremidades sinapticas, muitos 
impulsos podem convergir para o corpo celular em um mesmo momento ou podem divergir para mais de um neuronio p6s- 
sinaptico. Alemdisso, as extremidades do axonio de muitos neuronios podem quase recobrir o corpo celular e os dendritos de 
um neuronio commilhares de sinapses. 

A fenda intersticial de 20 nm preenehida por fluido entre as membranas pre- e p6s-sinaptica impede que os poteneiais de 
a 9 ao propaguem-se diretamente ate o neuronio p6s-sinaptico. Em vez disso, os botoes sinapticos seeretam um ou mais 
neurotransmissores espeeifieos que se comunicam quimicamente com a celula p6s-sinaptica. Um dos neurotransmissores mais 
comuns do sistema nervoso periferico e a acetUcolina, a qual ilustra a transmissao sinaptica tipica. No interior das 
extremidades sinapticas dos neuronios pre-sinapticos estao numerosas vesiculas sinapticas minusculas, cada uma contendo 
varios milhares de moleculas de aeetilcolina. Quando um poteneial de a 9 ao chega a extremidade sinaptiea, ocorre uma 
sequeneia de eventos, eomo descrito nas Figuras 33.7 e 33.8. Um poteneial de a 9 ao causa ummovimento de entrada de ions 
calcio (Ca^) atraves de eanais dependentes de voltagem na membrana da extremidade sinaptica, e isso induz a exocitose de 
algumas vesieulas sinaptieas cheias de neurotransmissor. As moleculas de aeetilcolina difundem-se para a fenda em uma 
lfa 9 ao de milissegundo e ligam-se brevemente a moleculas receptoras de eanais ionicos na membrana p6s-sinaptica. Esses 
eanais acionados quimicamente (Capitulo 3) abrem-se e os ions fluem atraves deles enquanto permanecem abertos. Esse 
fluxo de ions produz uma mudan 9 a de voltagem na membrana p6s-sinaptica. Se esse poteneial excitatorio p6s-sinaptico e forte 
0 suficiente para disparar um poteneial de a 9 ao depende de quantas moleculas de aeetilcolina foram liberadas e quantos 
eanais foram abertos. A aeetilcolina e rapidamente destruida pela enzima acctUcoIincstcrasc, a qual converte aeetilcolina em 
acetato e colina. Enquanto o neurotransmissor estiver presente na fenda sinaptiea, ele continuara a estimular a membrana p6s- 
sinaptica, ligando-se aos sitios reeeptores dos eanais ionicos, estimulando indefinidamente a abertura dos eanais ionicos. Os 
inseticidas organofosforados (como o malation) e certos gases militares sao venenosos preeisamente por essa razao; eles 
bloqueiam a aeetilcolinesterase. O passo final na sequeneia e a reabsor 9 ao da eolina na extremidade pre-sinaptiea, a nova 
sintese de aeetilcolina e o seu armazenamento nas vesiculas sinapticas, prontas para responder a outro potencial de a 9 ao. 
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Figura 33.7 Transmissao de potenciais de agao atraves de sinapses nervosas. A. O corpo celular de urn nervo 
motor e mostrado com as extremidades dos axonios dos interneuronios. Cada terminagao tern urn botao sinaptico 
na extremidade; milhares de terminals sinapticos podem estar sobre urn unico corpo celular e seus dendritos. B. 
Urn terminal sinaptico aumentado 60 vezes a mais do que em A. Um potencial de agao propagando-se pelo axonio 
causa o movimento de vesiculas sinapticas ate a membrana pre-sinaptica onde ocorre a exocitose, liberando as 
moleculas de neurotransmissor na fenda sinaptica. C. Diagrama de uma fenda sinaptica no nivel ultraestrutural. 
Com a exocitose das vesiculas, as moleculas de neurotransmissor deslocam-se rapidamente atraves da fenda 
para ligarem-se brevemente a canals ionicos disparados quimicamente presentes na membrana pos-sinaptica. A 
ligagao de um neurotransmissor ao seu receptor produz uma mudanga no potencial da membrana pos-sinaptica, 
neste caso causada pela abertura dos canals ionicos. 
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FIgura 33.8 Sequencia de eventos na transmissao sinaptica em uma sinapse excitatoria, na qual a acetilcolina e o 
neurotransmissor. 

Os sistemas nervosos dos vertebrados e invertebrados tern muitos neurotransmissores quimicos diferentes. Aqueles que 
despolarizam as membranas p6s-sinapticas sao liberados nas sinapses excitatorias, enquanto os que desloeam o potencial de 
repouso da membrana em uma dire^ao mats negativa (hiperpolaiiza^ao), dessa forma estabilizando-as eontra uma 
despolariza^ao, sao liberados nas sinapses inibitorias. Se run neurotransmissor eausa um poteneial p6s-sinaptico exeitatorio 
ou inibitorio, isso depende de que ions especificos fluem atraves dos eanais acionados quimicamente, aos quais eles se ligam 
Portanto, os neurotransmissores podem ser tanto exeitatorios quanto inibitorios. Exemplos disso ineluem a aeetilcolina, a 
norepinetfina, a dopamina e a serotonina. Entretanto, alguns neurotransmissores parecemser sempre inibitorios (p. ex., glicina 
e aeido gama-aminobutirico [GABA]), enquanto outros parecem ser sempre exeitatorios (p. ex., glutamato). Os neuronios no 
sistema nervoso eentral tern ambas as sinapses excitatorias e inibitorias entre as centenas ou milhares de terminais sinapticos 
nos dendritos e no corpo celular de cada nerffonio. 

O equilibrio final entre todos os impulsos exeitatorios e inibitorios recebidos por uma celula p6s-sinaptica determina se 
ela ira gerar um potencial de a^ao (Eigura 33.8). Se muitos sinais exeitatorios sao recebidos ao mesmo tempo, eles podem 
reduzir o potencial de repouso da membrana p6s-sinaptica o suficiente para iniciar um potencial de a^ao. Os sinais inibitorios, 
no entanto, estabilizama membrana p6s-sinaptica, tornando menos provavel que um potencial de a^ao seja gerado. A sinapse e 
uma parte crucial do equipamento de tomada de decisoes do sistema nervoso central, modulando o fiuxo de informa^oes de um 
neuronio para o proximo. 

EVOLUgAO DOS SISTEMAS NERVOSOS 

Invertebrados | Desenvolvimento de sistemas nervosos centralizados 

Varios filos de animais revelam run aumento progressive de complexidade dos sistemas nervosos, o que, provavelmente, 
refiete, de modo geral, os estagios da evolu^ao dos sistemas nervosos. O padrao mais simples de sistemas nervosos 
invertebrados e a rede nervosa dos animais com simetria radial, como as anemonas, aguas-vivas, hidras e ctenoforos (Eigura 
33.9A). Lima rede nervosa forma uma trama extensa na epiderme e abaixo dela por todo o corpo. Elm sinal que se inicia em 
uma parte dessa rede espalha-se em todas as dire^oes, uma vez que as sinapses na maioria dos animais radiados nao se 
restringem a transmissao de movimento unidirecional, como Ifequentemente ocorre nos animais com sistemas nervosos mais 











complexos. Ha evidencias de organiza 9 ao em arcos reflexes (adiante) com ramos de uma rede nervosa eoneetando-se a 
reeeptores sensoriais na epiderme e a eelulas epiteliais eom propriedades eontrateis. Embora a maioria das respostas tenda a 
ser generalizada, muitas sao surpreendentemente eomplexas para um sistema nervoso tao simples. Uma parte da rede nervosa 
esta eoneentrada emdois aneis nervosos nas formas medusa dos enidarios (ver Figura 13.11) e reeebe impulses sensoriais de 
estatocistos, orgaos de equilibrio (adiante), ocelos, orgaos sensiveis a luz, bem eomo de eelulas sensorias que deteetam 
estimulos quimieos e tateis. Nos vertebrados, as redes nervosas oeorrem nos plexos nervosos loealizados, por exemplo, na 
parede intestinal; esses plexos nervosos governam os movimentos intestinais generalizados, eomo o peristaltismo e a 
segmenta 9 ao (Capitulo 32). 

Os sistemas nervosos bilaterais, dos quais o mais simples oeorre nos platelmintos, representam um aumento distinto na 
eomplexidade da rede nervosa dos animals radiados. Evideneias de estudos dos meeanismos genetieos que eontrolam o 
desenvolvimento do eneefalo de insetos e de embrioes de eamundongos mostram homologia de familias de genes reguladores. 
Esses dados sugerem que um eneefalo aneestral eomum utilizando esses genes deve ter evoluido antes da divergeneia entre 
protostomios e deuterostomios. Os platelmintos tern dois ganglios anteriores, formados por grupos de eorpos eelulares de 
eelulas nervosas, dos quais saem dois troneos nervosos prineipais na dire 9 ao posterior, eom ramifioa 96 es laterals estendendo- 
se por todo o corpo (Figura 33.9B). Esse e o sistema nervoso mais simples mostrando uma difereneia 9 ao em um sistema 
nervoso periferico (uma rede de comuniea 9 ao que se estende para todas as partes do eorpo) e um sistema nervoso central 
(concentra 9 ao de eorpos eelulares nervosos) que eoordena tudo. Os invertebrados mais eomplexos apresentam um sistema 
nervoso mais eentralizado (eneefalo), com dois cordoes nervosos fundidos longitudinals e muitos ganglios. Os sistemas 
nervosos elaborados dos anelideos eonsistem em um eerebro bilobado, um eordao nervoso duplo eom ganglios segmentares e 
neuronios aferentes (sensoriais) e eferentes (motores) distintos (Figura 33.9C). Os ganglios segmentares sao esta 96 es de 
retransmissao para eoordenar atividades regionais. 
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Figura 33.9 Sistema nervoso dos invertebrados. A. Rede nervosa dos radiados, a organizagao neural mais 

simples. B. Sistema dos platelmintos, o sistema nervoso do tipo linear mais simples, com dois nervos conectados 
a uma rede neuronal complexa. C. Sistema nervoso dos anelideos, organizado eomo um eerebro bilobado e um 
eordao ventral com ganglios segmentares. D. Sistema nervoso dos artropodes, tambem segmentar, com grandes 
ganglios e orgaos sensoriais mais elaborados. 

O piano basico dos sistemas nervosos dos moluscos e uma serie de tres pares de ganglios bem definidos, porem os 
cefalopodes (eomo polvos e Mas) tern ganglios que se desenvolveram em centres nervosos estruturados de grande 
eomplexidade; os dos polvos contem mais de 160 milhoes de ceMas. Os 6 rgaos sensoriais tambem sao altamente 
desenvolvidos. Consequentemente, o comportamento dos cefaldpodes sobrepuja, de longe, o de qualquer outro invertebrado, e 












eles sao capazes de aprender (Capitulo 16). 

O piano basico do sistema nervoso dos artrdpodes (Figura 33.9D) se assemelha ao dos anelldeos, poremos ganglios sao 
maiores e os 6 rgaos sensoriais muito mais bemdesenvolvidos. O comportamento social e emgeral elaborado, particularmente 
nos insetos himendpteros (abelhas, vespas e formigas), e a maioria dos artrdpodes e capaz de manipula^ao consideravel de 
sen ambiente. A despeito do tamanho reduzido do eneefalo de um inseto, foram doeumentados exemplos de aprendizado em 
abelhas, vespas, formigas, moseas e gafanhotos. Aregiao do eneefalo associada ao aprendizado parece ser de areas ehamadas 
de corpos pedunculares, que sao maiores nos insetos sociais, e experimentos tern demonstrado mudan^as nessas estruturas 
eom a idade e a experiencia. 

Vertebrados | Advento da encefaliza9ao 

O piano basico do sistema nervoso vertebrado consiste emumeordao nervoso dorsal, oeo, terminando, anteriormente, emuma 
grande massa neural, ou eneefalo. Esse padrao contrasta eom o eordao nervoso dos invertebrados bilaterios fora do filo 
Chordata, que e s61ido e emposi 9 ao ventral emrela 9 ao ao canal alimentar. De longe, a tendeneia mais importante na evolu 9 ao 
dos sistemas nervosos dos vertebrados e a grande elabora 9 ao de tamanho, oonfigura 9 ao e eapaeidade funeional do eneefalo, 
um proeesso chamado de eneefaliz3930. A eneefaliza 9 ao dos vertebrados levou a realiza 9 ao total de diversas eapaeidades 
funeionais, ineluindo respostas rapidas, grande eapaeidade de armazenamento de informa 9 ao, eomplexidade intensificada e 
flexibilidade de eomportamento. Uma outra eonsequeneia da eneefaliza 9 ao e a eapaeidade de formar associa 96 es entre 
eventos passados, presentes e futuros (pelo menos nos seres humanos). 

Medula espinal 

O eneefalo e a medula espinal eompoem 0 sistema nervoso eentral. Durante 0 inicio do desenvolvimento embrionario, a 
medula espinal e 0 eneefalo come 9 am como um sulco neural ectodermieo que, dobrando-se e aumentando de tamanho, 
transforma-se em um longo tubo neural oeo (ver Figura 8.28). A extremidade eneefalica alarga-se, formando as vesieulas 
eneefalieas, e 0 restante torna-se a medula espinal. Ao eontrario de qualquer eordao nervoso dos invertebrados, os nervos 
segmentares da medula espinal dos vertebrados (31 pares nos humanos) sao separados em raiz dorsal sensorial e raiz ventral 
motora. Os corpos celulares dos nervos sensoriais sao reunidos em ganglios da raiz dorsal (espinal). Tanto a raiz dorsal 
(sensorial) quanto a raiz ventral (motora) eneontra-se alem da medula espinal, para formar um nervo espinal misto (Figura 
33.10). 

A medula espinal eneerra um canal espinal eentral e e envolvida, adicionalmente, por tres camadas de membranas, 
ehamadas de meninges (Gr. meningos, membrana). Emum eorte transversal, a medula tern duas zonas (Figura 33.10). Uma 
zona interna de substaneia einzenta, lembrando, na forma, as asas de uma borboleta, eontem os eorpos eelulares dos neuronios 
mo tores e dos interneuronios. Uma zona externa de substaneia branea que eontem os feixes dos axonios e dendritos que ligam 
diferentes niveis da medula entre si e eomo eneefalo. 
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Figura 33.10 Medula espinal humana e sua protegao. Duas vertebras mostram a posigao da medula espinal, dos 
nerves espinais emergentes e da cadeia de ganglios simpaticos. A medula e envolta per tres camadas de 
membranas (meninges), e, entre duas delas, encontra-se urn banho protetor de fluido cefalorraquidiano. 

Area reflexo 

Muitos neuronios trabalham em grupos denominados arcos reflexes, uma unidade fundamental da operagao neural que 
permaneceu conservada durante a evolugao do sistema nervoso. Um arco reflexo contem pelo menos dois neuronios, mas 
normalmente existemmais. As partes de um arco reflexo tipico sao (1) um receptor, um orgao sensorial na pele, no musculo 
ouemoutro orgao; (2) umneuronio aferente, ou sensorial, que conduz os impulsos emdiregao ao sistema nervoso central; (3) 
0 sistema nervoso central, onde sao feitas as conexoes sinapticas entre os neuronios sensoriais e os interneuronios; (4) um 
neuronio eferente, ou motor, que faz a conexao sinaptica com o interneuronio e conduz os impulsos que partem do sistema 
nervoso central; e (5) um efetor, atraves do qual um animal responde as mudangas ambientais. Exemplos de efetores sao os 
musculos, as glandulas, as celulas ciliadas, os cnidocitos dos cnidarios, os orgaos eletricos dos peixes e celulas pigmentadas 
denominadas cromatoforos (Capitulo 29). 

Nos vertebrados, um arco reflexo na sua forma mais simples contem apenas dois neuronios - um neuronio sensorial 
(aferente) e umneuronio motor (eferente) (p. ex., o “reflexo patelar”, ou reflexo de estiramento, Figura 33.11A). Entretanto, 
normalmente existem interneuronios entre os neuronios sensoriais e os mo tores (Figura 33.1 IB). Elm interneuronio pode 
conectar neuronios aferentes e eferentes no mesmo lado da medula espinal ou em lados opostos, ou ele pode conecta-los em 
diferentes niveis anteroposteriores da medula espinal, tanto no mesmo lado como em lados opostos. 

Umato reflexo e a resposta a umestimulo que atua sobre umarco reflexo. Ele e involuntario, ou seja, Ifequentemente nao 
esta sob o controle da vontade. For exemplo, muitos processos vitais do corpo, como o controle da respiragao, os batimentos 
cardiacos, o diametro dos vasos sanguineos e a secregao de suor, sao atos reflexos. Alguns atos reflexos sao inatos; outros sao 
adquiridos pelo aprendizado. 

Emquase todos os atos reflexos, uma serie de arcos reflexos estao envolvidos. For exemplo, umunico neuronio sensorial 
aferente pode fazer conexoes sinapticas com muitos neuronios motores eferentes. De modo semelhante, um neuronio motor 
eferente pode receber impulsos de muitos neuronios sensoriais aferentes. Os neuronios aferentes tambem fazem conexoes com 
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neuronios sensoriais ascendentes, que passam pela substancia branca da medula espinal, trazendo informa^oes sobre reflexos 
perifericos para o encefalo. A atividade reflexa pode, entao, ser modificada pelos impulsos do encefalo que passam ao longo 
dos neuronios motores descendentes, que encontram os neuronios motores eferentes finais antes de eles deixarem a medula 
espinal emdire^ao a periferia do corpo. 

Encefalo 


Ao contrario da medula espinal, que mudou poueo em estrutura durante a evolu 9 ao dos vertebrados, o encefalo mudou 
extraordinariamente. O encefalo ancestral dos peixes e dos primeiros tetrapodes expandiu-se, formando um encefalo 
profundamente sulcado e enormemente intrincado na linhagemque leva aos mamlferos (Figura 33.12). Ele atinge sua maxima 
complexidade no encefalo humano, com cerca de 35 bilboes de neuronios, cada um capaz de receber informa^oes de dezenas 
de milhares de sinapses ao mesmo tempo. A razao entre o peso do encefalo e o da medula espinal proporciona um bom 
criterio para determinar a inteligencia de um animal. Nos peixes e anfibios, essa razao e aproximadamente 1:1; nos seres 
humanos a razao e 55:1 - emoutras palavras, o encefalo e 55 vezes mais pesado do que a medula espinal. Embora o encefalo 
humano nao seja o maior (o dos cachalotes e 7 vezes mais pesado) nem o mais convoluto (o dos golfinhos e ainda mais 
dobrado), ele e o melhor no desempenho geral. Esse “grande no emaranhado”, como o fisiologo britanico Sir Charles 
Sherrington chamava o encefalo humano, pode de fato ser tao complexo que nunca sera capaz de compreender sua propria 
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Figura 33.11 O arco reflexo. A. O “reflexo patelar” ou de estiramento, um arco reflexo simples. Uma subita 
pressao no ligamento patelar estira os musculos da regiao femoral. Os potenciais de agao gerados nos 
receptores de estiramento sao conduzidos ao longo dos neuronios aferentes (sensoriais) a medula espinal e 
transmitidos diretamente ao corpo celular de um neuronio eferente (motor). Os potenciais de agao passam ao 
longo dos neuronios eferentes ate os musculos da perna (efetores), estimulando-os a contrair-se. B. Arco reflexo 
multissinaptico. Um arco reflexo mais comum inclui interneuronios entre os neuronios sensoriais e motores. Uma 
alfinetada e sentida por receptores de dor na pele e o impulso e conduzido por fibras aferentes ate a medula 
espinal, onde sao feitas conexoes sinapticas com interneuronios. Aqui, e mostrado um interneuronio fazendo 






conexoes com neuronios motores em ambos os lados da medula espinal, de forma quo a estimulagao de fibras 
musculares em mais de uma parte do corpo (p. ex., em ambas as pernas) permita a coordenagao das respostas 
musculares a alfinetada. 

O encefalo dos primeiros vertebrados tinha tres divisoes principals: um encefalo anterior, on prosencefalo; um encefalo 
mediano, on mesencefalo; e um encefalo posterior, ou rombencefalo (Figura 33.13). Cada parte estava relacionada com um 
oumais sentidos especiais: o prosencefalo como olfato, o mesencefalo coma visao e o rombencefalo coma audigao e como 
equilibrio. Essas relagoes primitivas, porem muito fundamentals do encefalo, foram, em alguns casos, amplificadas e, em 
outros, reduzidas ou obscurecidas durante a continua evolugao, conforme as prioridades sensoriais eram moldadas pelo 
habitat e modo de vida do animal. 

Rombencefalo. O bulbo (ou medulla oblongata), a divisao mais posterior do encefalo, e, na verdade, uma continuagao 
conica da medula espinal (Figuras 33.13 e 33.14A e B). O bulbo, juntamente com o mesencefalo mais anterior, constitui o 
“tronco encefalico”, uma area que controla numerosas atividades vitals e, em grande parte, subconscientes, como o batimento 
cardiaco, a respiragao, o tonus vascular, as secregoes gastricas e a deglutigao. O tronco encefalico tambem contem centros que 
parecemintegrar a informagao que chega da periferia emrelagao a saciedade e aos estimulos alimentares. Aponte, tambem 
parte do rombencefalo, contem um espesso feixe de fibras que conduzem impulsos de um lado a outro do cerebelo, e tambem 
conecta o bulbo e o cerebelo as outras regioes do encefalo (Figura 33.14Ae B). 

O cerebelo, localizado dorsalmente emrelagao ao bulbo, controla o equilibrio, a postura e o movimento (Figura 33.14A 
e B). Seu desenvolvimento esta diretamente relacionado com o modo de locomogao do animal, agilidade de movimento do 
membro e equilibrio. Normalmente, ele e pouco desenvolvido nos anfibios e repteis, formas que vivem proximo ao solo, e 
bem desenvolvido nos peixes osseos mais ageis. Ele atinge seuapogeunas aves e nos mamiferos, nos quais e muito expandido 
e com muitas dobras. O cerebelo nao inicia o movimento, mas opera como um centro de controle precise de erros, ou um 
servomecanismo, que programa um movimento iniciado em algum outro lugar, como o cortex motor do cerebro (Figura 
33.14A). Os primatas, e especialmente os seres humanos, dotados de uma destreza manual que ultrapassa muito a dos outros 
animals, tern o cerebelo mais complexo. Os movimentos das maos e dos dedos envolvem a coordenagao cerebelar de 
contragoes e relaxamentos simultaneos de centenas de musculos individuals. 



Figura 33.12 Evolugao do encefalo dos vertebrados. Note o aumento progressivo de tamanho do cerebro 
(telencefalo). O cerebelo, relacionado com o equilibrio e com a coordenagao motora, e maior nos animais cujo 
equilibrio e movimentos motores precisos sao bem desenvolvidos (peixes, aves e mamiferos). 

Mesencefalo. O mesencefalo (Figura 33.13) e formado principalmente pelo teto (incluindo os lobos opticos), que contem 
nucleos que atuam como centros para reflexos visuais e auditivos (na linguagem neurofisiologica, um nucleo e um pequeno 








































agregado de corpos celulares de neuronios, dentro do sistema nervoso central). O mesencefalo sofreu pouca altera^ao 
evolutiva na sua estrutura entre os vertebrados, porem mudou significativamente na fun 9 ao. Ele atua como mediador dos 
comportamentos mais complexos de peixes e anfibios, integrando a informa^ao visual, tatil e auditiva. Tais fun 96 es foram 
gradualmente assumidas pelo proseneefalo nos amniotas. Nos mamlferos, o proseneefalo e principalmente um eentro de 
retransmissao para a irrforma 9 ao que vai para os eentros eneefalieos superiores. 

Proseneefalo, Logo a frente do meseneefalo estao o talamo e o hipotalamo, os elementos mais posteriores do proseneefalo 
(Figura 33.14B). O talamo, em forma de ovo, e uma importante esta 9 ao de retransmissao que analisa e transfere irrforma 9 ao 
sensorial para os eentros eneefalieos superiores. No hipotalamo estao diversos eentros “domesticos” que regulam a 
temperatura do eorpo, o equilibrio hidrieo, o apetite e a sede - todas fun 96 es relaeionadas eom a manuten 9 ao da constaneia 
interna (homeostase). As celulas neurosseeretoras localizadas no hipotalamo produzem diversos neurormonios (deseritos no 
Capitulo 34). O hipotalamo tambem eontem eentros para a regula 9 ao da fun 9 ao reprodutiva e do eomportamento sexual, e 
participa nos eomportamentos emoeionais. 

A regiao anterior do proseneefalo ou cerebro (Figura 33.14A e B) pode ser dividida em duas areas anatomicamente 
distintas, o paleocortex e o neocortex. Originalmente relacionada eom o olfato, ela se tomou bem desenvolvida nos peixes 
avan 9 ados e nos primeiros vertebrados terrestres, que dependiam desse sentido espeeial. Nos mamiferos, e especialmente nos 
primatas, o paleocortex e uma area loealizada profundamente e denominada rineneefalo (“eneefalo nasal”), pois muitas de 
suas fun 96 es dependem da olfa 9 ao. Mais eonheeido como sistema Umbico, ele atua eomo mediador de diversos 
eomportamentos espeeifieos de eada especie, relacionados eom o suprir das necessidades como alimenta 9 ao e sexo. Uma 
regiao do sistema limbieo, o bipocampo, tern sido extensamente estudada eomo um loeal envolvido eom o aprendizado 
espaeial e a memoria. O hipoeampo adquiriu notoriedade porque sens neuronios tern eapacidade mitotiea nos adultos, uma 
propriedade anteriormente deseonhecida dos neuronios dos mamiferos. 

Embora tenha surgido tardiamente na evolu 9 ao dos vertebrados, o neoeortex obseurece completamente o paleoeortex e 
tomou-se tao expandido que envolve grande parte do proseneefalo e todo o meseneefalo (Figura 33.14). Quase todas as 
atividades de integra 9 ao primitivamente atribuidas ao meseneefalo foram transferidas para o neoeortex, ou cortex cerebral, 
como e normalmente chamado. 
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Figura 33.13 Divisoes do encefalo dos vertebrados. 

As fun^oes do cerebro foram localizadas por estimula^ao direta de encefalos expostos de pessoas e de animais 
experimentais, de exames p6s-morte de pessoas que sofriam de lesoes diversas, e da remo^ao cirurgica de areas especificas 
do encefalo em animais experimentais. O cortex contem areas motoras e sensoriais separadas (Figuras 33.14 e 33.15). As 
areas motoras controlam os movimentos musculares voluntaries, enquanto o cortex sensorial e o centro da percep^ao 
consciente de toque, pressao, dor, temperatura e paladar. A visao, o olfato, a audi 9 ao e a fala sao regioes puramente sensoriais 
ou motoras localizadas em areas especificas nos lobos cerebrals. Alem disso, existem grandes areas “silenciosas”, 
denominadas areas de associa^ao, relacionadas com a memoria, julgamento, raciocinio e outras fun^oes integrativas. Essas 
regioes nao estao diretamente conectadas a orgaos sensoriais oumusculos. 

Portanto, nos mamiferos, e especialmente nos humanos, partes distintas do encefalo atuam como mediadores das fun^oes 
conscientes e inconscientes. A mente inconsciente - todo o encefalo, exceto o cortex cerebral - governa numerosas fun^oes 
vitais que foram excluidas do controle consciente: respira^ao, pressao sanguinea, frequencia cardiaca, fome, sede, equilibrio 
termico, equilibrio de sais, estimulo sexual e as emo^oes basicas (algumas vezes, irracionais). O encefalo e, tambem, uma 
glandula endocrina complexa que regula e recebe retroalimenta^ao do sistema endocrino do corpo (ver Capitulo 34). A mente 
consciente, ou cortex cerebral, e o local das atividades mentals superiores (p. ex., planejamento e raciocinio), memoria e 
integra^ao de informa^oes sensoriais. A memoria parece transcender todas as partes do encefalo em vez de ser propriedade de 
uma regiao particular do encefalo, como se acreditava anteriormente. 

Os hemisferios direito e esquerdo do cortex cerebral sao ligados atraves do corpo caloso (Figura 33.14B), uma conexao 
neural atraves da qual os dois hemisferios sao capazes de transferir informa^oes e coordenar as atividades mentais. Nos seres 
humanos, os dois hemisferios sao especializados em fun^oes diferentes: o hemisferio esquerdo para o desenvolvimento da 
linguagem, capacidades matematicas e de aprendizado e processes de pensamento sequencial; e o hemisferio direito para as 
atividades espaciais, musicais, artisticas, intuitivas e de percep^ao. Alem disso, cada hemisferio controla o lado oposto do 
corpo. Sabe-se, ha muito tempo, que mesmo danos extensos no hemisferio direito podem causar diversos graus de paralisia no 
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lado esquerdo, mas tern pouco efeito sobre o intelecto e a fala. Ao contrario, danos causados no hemisferio esquerdo 
geralmente causam a perda da fala e podem acarretar efeitos desastrosos sobre o intelecto. Como essas diferen 9 as na simetria 
e na fim^ao cerebral existem desde o nascimento, elas parecem ser inatas, em vez de serem resultado de efeitos causados pelo 
desenvolvimento oupelo ambiente, como se acreditava anteriormente. 

A especializa 9 ao dos hemisferios e considerada, ha muito tempo, uma caracterlstica unicamente humana, porem foi 
descoberta recentemente nos encefalos de passaros canoros, nos quais um lado do encefalo e especializado para a produ 9 ao 
do canto. 




Figura 33.14 A. Vista externa do encefalo humano mostrando os lobos do telencefalo e a localizagao das 
principals fungoes do telencefalo e do cerebelo. B. Corte atraves da linha mediana do encefalo humano 
mostrando um hemisferio cerebral do telencefalo, o talamo e o hipotalamo do prosencefalo, e a ponte, o bulbo e o 
cerebelo do rombencefalo. 









































Embora o grande tamanho de seu encefalo faga com que os humanos sejam, sem duvida, os mais inteligentes dos animais, eles podem dispensar grande parte dele 
e, ainda assim, continuar inteligentes. As varreduras dos enc^alos de pessoas com hidrocefalia (aumento da cabega resultante de disturbios de pressao que causam 
0 aumento de tamanho dos ventrfculos cerebrals [cavidades presences dentro do encefalo preenchidas por fluido] em muitas vezes em rela^o ao tamanho normal) 
mostram que, embora muitas delas sejam funcionalmente deficientes, outras sao quase normals. 0 cranio de uma pessoa com hidrocefalia era quase totalmente 
preenchido por fluido cefalorraquidiano, e o unico cortex cerebral remanescente era uma fina camada de tecido, com 1 mm de espessura, pressionado contra o 
cranio. Ainda assim, esse jovem, com apenas 5% do seu enc^alo, recebeu merito de primeira classe em matematica em uma universidade britanica e era 
socialmente normal. Esta e outras observa^es iqualmente notaveis suqerem que ha uma enorme redundancia e capacidade de reserve na fungao corticocerebral. 
Suqerem, ainda, que as estruturas profundas do encefalo, as quais foram relativamente poupadas nos hidrocefalicos, podem desempenhar fungoes que antes eram 
atribuidas apenas ao cortex. 
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Figura 33.15 Arranjo dos cortices sensorial e motor mostrado em segao transversal (ver Figura 33.14 para uma 
vista da superficie). A localizagao das terminagoes sensoriais de diferentes partes do corpo e mostrada a direita; 
as origens das vias motoras descendentes sao mostradas a esquerda. O cortex motor fica a frente do cortex 
sensorial; portanto, os dois nao se sobrepoem. Esses mapas foram produzidos a partir do trabalho do 
neurocirurgiao canadense Wilder Penfield, na decada de 1930. Pesquisas mostram que o cortex motor nao e tao 
ordenado como o mapa sugere; ao contrario, a correspondencia entre as areas corticais e as areas do corpo que 
elas controlam e mais difusa. 


Sistema nervoso periferico 

O sistema nervoso periferico inclui todos os tecidos nervosos localizados fora do sistema nervoso central. Ele tern duas 
divisoes funcionais: divisao sensorial on aferente, a qual traz a irrformagao sensorial para o sistema nervoso central, e 
divisao motora on efe rente, a qual conduz os comandos mo to res para os musculos e glandulas. A divisao eferente tern dois 
componentes: (1) sistema nervoso somatico, que inerva a musculatura esqueletica (ver Figura 33.11), e (2) sistema nervoso 
autonomo, que inerva os musculos lisos, os cardiacos e as glandulas. 

Sistema nervoso autonomo, O sistema autonomo controla as fungoes internas involuntarias do corpo que, normalmente, nao 
afetam a consciencia, como os movimentos do canal alimentar e do coragao, a contragao da musculatura lisa dos vasos 
sanguineos, da bexiga urinaria, da iris dos olhos e outras, alemdas secregoes de varias glandulas. 

Os nervos autonomos originam-se no encefalo ou na medula espinal, assim como os nervos do sistema nervoso somatico. 


porem, ao contrario destes ultimos, as fibras autonomas sao formadas nao por um, mas por dots neuronios motores (Figura 
33.16). Eles fazem sinapse uma vez antes de deixar a medula e antes de chegar ao 6 rgao efetor. Essas sinapses estao 
loealizadas fora da medula espinal, em ganglios. Os axonios que passam da medula para os ganglios sao denominados 
neuronios pre-ganglionares; aqueles que passam dos ganglios para os 6 rgaos efetores sao denominados neuronios pos- 
ganglionares. 

As subdivisoes do sistema autonomo sao o sistema simpatico e o sistema parassimpatico. Amaioria dos 6 rgaos no eorpo 
e inervada tanto por neuronios simpatieos quanto parassimpaticos, eujas a 96 es sao antagonieas (Eigura 33.17). Se umneuronio 
estimula uma atividade, o outro a inibe. Entretanto, nenhum dos dois tipos de nervos e exclusivamente excitatdrio ou inibitdrio. 
Por exemplo, os neuronios parassimpatieos inibem o batimento eardiaco, mas exeitam os movimentos peristaltieos do 
intestino; os neuronios simpatieos aumentamo batimento cardiaeo, mas inibem o movimento peristaltico intestinal. 



Figura 33.16 Organizagao geral do sistema nervoso autonomo. 

Os neuronios parassimpaticos emergem do sistema nervoso central, tanto em nervos cranianos do tronco encefalico 
quanto em nervos espinais que emergem da regiao sacral (pelvica) da medula espinal (Figuras 33.16 e 33.17). Na divisao 
simpatica, os corpos celulares de todos os neuronios pre-ganglionares estao localizados nas areas toracica e lombar superior 
da medula espinal. Sens neuronios saem atraves das raizes ventrais dos nervos espinais, separam-se deles e dirigem-se para 
os ganglios simpatieos (Figuras 33.10 e 33.17), que sao pareados e formam uma cadeia em cada um dos lados da coluna 
espinal. 

Os ganglios normalmente estao distantes do 6 rgao efetor no sistema simpatico (p. ex., o ganglio simpatico mostrado na 
Figura 33.10) e Ifequentemente estao imersos nas camadas de tecido prdximas aos 6 rgaos efetores no sistema parassimpatico 















(Figura 33.16). 
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Figura 33.17 Sistema nervoso autonomo em humanos. A saida dos nervos autonomos do sistema nervoso central 
e mostrada a esquerda. O fluxo simpatico (vermelho) ocorre nas areas lombar e toracica da medula espinal 
atraves de uma cadeia de ganglios simpaticos. O fluxo parassimpatico (azul) origina-se das regioes craniana e 
sacral do sistema nervoso central. Ganglios parassimpaticos (nao mostrados) estao localizados nos orgaos 
inervados adjacentes a eles. Muitos orgaos sao inervados por fibras de ambas as divisoes. 

Todos os neuronios pre-ganglionares, sej am simpaticos ou parassimpaticos, liberam acctilcolina emsuas sinapscs comas 
celulas p 6 s-ganglionarcs. Entretanto, os neuronios p 6 s-ganglionarcs parassimpaticos liberam acctilcolina em suas 
termina 96 es, enquanto os neuronios p 6 s-ganglionares simpaticos, com poucas exce 96 es, liberam norepinefrina (tambem 
chamada noradrenalina). Essa diferen^a e uma outra caracteristica importante que distingue as duas partes do sistema nervoso 
autonomo. 

De maneira geral, a divisao parassimpatica esta associada a atividades nao estressantes, como o repouso, a alimenta 9 ao, 
a digestao e a mic 9 ao. A divisao simpatica e ativada sob condi 96 es de estresse flsico ou emocional. Sob tais condi 96 es, a 
frequencia cardiaca aumenta, os vasos sanguineos dos musculos esqueleticos dilatam-se, os vasos sanguineos viscerais 
contraem-se, a atividade do trato intestinal diminui e a taxa metabdlica aumenta. A importancia dessas respostas nas rea 96 es 
de emergencia (as vezes chamadas de respostas de medo, luta ou fuga) esta descrita no Capitulo 34. No entanto, e importante 
salientar que a divisao simpatica tambem esta ativa, em certo grau, durante as condi 96 es de repouso, mantendo normal a 
pressao sanguinea e a temperatura do corpo. 

ORGAOS DOS SENTIDOS 









































Os animais necessitam de um influxo constante de informa 9 ao do ambiente a fim de regularem suas vidas. Os orgaos dos 
sentidos sao receptores sensoriais especializados projetados para detectar a condi 9 ao e as mudan 9 as ambientais. Os orgaos 
dos sentidos de um animal eonstituem o primeiro nivel de pereep 9 ao ambiental; eles trazem a informa 9 ao para o sistema 
nervoso eentral. 

Umestimulo e uma forma de energia - eletriea, meeaniea, quimiea ouradiante. Os reeeptores sensoriais presentes emum 
orgao do sentido transformama energia do estimulo empoteneiais de a 9 ao nervosos, a linguagem eomum do sistema nervoso. 
Em um sentido bem real, portanto, os orgaos dos sentidos sao transdutores biologieos. Um mierofone, por exemplo, e um 
transdutor que eonverte energia meeaniea (som) em energia eletriea. Assim como um mierofone, que e sensivel apenas ao som, 
os reeeptores sensoriais sao, em geral, espeeifieos para um tipo de estimulo. Dessa forma, os olhos respondem apenas a luz, 
os ouvidos apenas ao som, os reeeptores de pressao apenas a pressao, e os quimiorreeeptores as substaneias quimicas, 
eonvertendo todas as formas de energia em poteneiais de a 9 ao que podem ser transmitidos para o sistema nervoso eentral, 
induzindo uma resposta atraves do areo reflexo, previamente deserito, que e fundamental a todos os sistemas nervosos. 

Uma vez que todos os poteneiais de a 9 ao sao qualitativamente semelhantes, eomo e que os animais pereebem e 
distinguem diferentes sensa 96 es de estimulos diversos? A resposta e que a verdadeira pereep 9 ao da sensa 9 ao oeorre em 
regioes loealizadas do eneefalo, onde os reeeptores sensoriais de eada orgao sensorial tern sua propria eonexao. Esse 
eoneeito de “linhas rotuladas” de eomuniea 9 ao eom regioes espeeifieas do eneefalo foi deserito pela primeira vez nos anos de 
1830 por Johannes Muller, que o ehamou de lei das energias nervosas espeeifieas. Os poteneiais de a 9 ao que ehegam a 
determinada area sensorial do eneefalo podem ser interpretados apenas de uma maneira. Por exemplo, a pressao sobre os 
olhos faz-nos ver “estrelas” ou outros padroes visuais; distor 96 es meeanicas no olho deseneadeiam poteneiais de a 9 ao nas 
fibras do nervo optieo, que sao pereebidas eomo sensa 96 es luminosas. 

Classifica^ao dos receptores 

Os reeeptores sao tradieionalmente elassifieados de aeordo eom sua looaliza 9 ao. Aqueles que estao proximos a superfteie 
externa, denominados exorreceptores, mantem o animal informado sobre seu ambiente externo. As partes internas do eorpo 
temendorreceptores, que reeebem estimulos dos orgaos internos. Os museulos, tendoes e artioula 96 es tern proprioceptores, 
que sao sensiveis as mudan 9 as nas tensoes dos museulos e proporeionam ao organismo um senso de posi 9 ao do eorpo. 
Algumas vezes, os reeeptores sao elassifieados de aeordo eom a forma de energia a qual respondem, eomo, por exemplo, 
quimiea, meeaniea, luminosa outermiea. 

Quimiorrecep^ao 

A quimiorreoep 9 ao e o sentido mais antigo e mais universal no reino animal e nos eueariotas unieelulares. Ela provavelmente 
orienta o eomportamento do organismo mais do que qualquer outro sentido. As formas unieelulares utilizam reeeptores 
quimieos de eontato para loealizar alimento e agua adequadamente oxigenada e para evitar substaneias perigosas. Esses 
reeeptores estimulam um eomportamento de orienta 9 ao, denominado quimiotaxia, em dire 9 ao a uma fonte quimiea ou para 
longe dela. A maioria dos animais e dotada de espeeializados reeeptores qm'mieos a distaneia, que sao, Ifequentemente, 
desenvolvidos em um notavel grau de sensibilidade. A quimiorreeep 9 ao a distaneia, normalmente ehamada de olfa 9 ao ou 
olfato, orienta o eomportamento alimentar, a looaliza 9 ao e a sele 9 ao de pareeiros sexuais, a marea 9 ao de trilhas e de territorio 
e as rea 96 es de alarme de muitos animais. 

Em todos os vertebrados e nos insetos, os sentidos do paladar e do olfato sao elaramente distintos. Apesar de haver 
semelhan 9 as entre os reeeptores do paladar e do olfato, em geral o paladar e mais limitado nas respostas e menos sensivel do 
que 0 olfato. Os eentros do paladar e do olfato no sistema nervoso eentral estao loealizados em diferentes regioes do eneefalo. 

Os quimiorreeeptores dos insetos estao loealizados em pelos sensoriais denominados sensilas. As sensilas gustativas 
oeorrem nas pe 9 as bueais, nas pemas, nas margens das asas e no ovipositor das femeas. Elas tern um unieo poro na ponta e 
reeonheeem quatro elasses de eompostos: a 9 ueares (atrativo), amargo (repelente), sais e agua. As sensilas olfatorias oeorrem 
na eabe 9 a em dois pares de orgaos olfatorios: as antenas e os palpos maxilares (ver Eigura 21.17). Os poros presentes nas 
paredes eutieulares dessas sensilas permitem que as moleeulas odoriferas e de feromonios provenientes do ambiente entrem 
em eontato eom os neuronios reeeptores olfatorios. 

Os insetos soeiais e muitos outros animais, ineluindo os mamiferos, produzem eompostos espeeifieos para a espeeie. 


chamados de feromonios, que constituem uma linguagem qmmica altamente desenvolvida. Os feromonios sao um grupo 
diverse de compostos organieos que um animal libera para afetar a fisiologia ou o eomportamento de outro individuo da 
mesma espeeie. As informa 96 es a respeito de territorio, hierarquia soeial, sexo e estado reprodutivo sao transmitidas atraves 
desse sistema. As formigas, por exemplo, sao baterias de glandulas ambulantes que produzem numerosos sinais quimicos 
(Figura 33.18). Bias ineluemas glandulas liberadoras de feromonios, como os feromonios de alarme e de trilha, e feromonios 
primaries, que alteram os sistemas endocrine e reprodutivo das diferentes castas cm uma colonia. 



Figura 33.18 Glandulas produtoras de feromonios em uma formiga {mostradas em laranja). 

Nos vertebrados, os receptores do paladar ocorrem na cavidade bucal e especialmente na lingua (Figura 33.19), onde 
proporcionam um meio para avaliar os alimentos antes de serem deglutidos. Uma papila gustativa consiste em um 
agrupamento de celulas receptoras circundadas por celulas de suporte; ela tern um pequeno poro externo atraves do qual se 
projetamas delgadas termina^oes das celulas sensoriais. As substancias quimicas que estao sendo provadas interagem com 
sides receptores especificos nos microvilos das celulas receptoras. As sensa^oes gustativas sao categorizadas como doce, 
salgada, azeda, amarga e umami (uma palavra japonesa que poderia ser traduzida como “saborosa”). Embora os mecanismos 
sejam diferentes para cada sensa 9 ao gustativa basica, as celulas receptoras sao despolarizadas pela substancia quimica 
especifica e sao gerados potenciais de a 9 ao. Ao contrario do que se pensava anteriormente, os receptores gustativos podem 
responder a diferentes tipos de categorias gustativas, embora eles possam responder mais fortemente a um tipo em particular. 
Esses potenciais de a 9 ao sao transmitidos atraves de sinapses quimicas (ver anteriormente), sendo conduzidos ao longo de 
neuronios sensoriais ate regioes especificas do encefalo. A discrimina 9 ao gustativa depende da avalia 9 ao da atividade 
relativa de cinco subtipos diferentes de receptores gustativos pelo encefalo. Essa avalia 9 ao e semelhante a visao em cores dos 
vertebrados, na qual um arco-iris inteiro de cores pode ser diferenciado pela excita 9 ao relativa de apenas tres tipos de 
fotorreceptores de cor (ver adiante). Como as celulas receptoras estao sujeitas a abrasao pelos alimentos, as papilas 
gustativas tern uma vida curta (5 a 10 dias nos mamiferos) e sao continuamente substituidas. 



Figura 33.19 Receptores do paladar. A Superficie da lingua humana mostrando a localizagao das papilas 
gustativas. B. Posigao dos botoes gustativos em uma papila gustativa. C. Estrutura de um botao gustativo. 

Embora o olfato seja o send do principal para muitos animals, utilizado para a identificagao de alimentos, de parceiros 
sexuais e de predadores, ele e mais altamente desenvolvido nos mamiferos. Mesmo os seres humanos, apesar de nao ser uma 
espeeie muito famosa pela identificagao de cheiros, podem discriminar talvez 20.000 odores diferentes. O nariz humano e 
capaz de detectar 1/25 de um milionesimo de 1 mg de mercaptana, a substancia odorifera dos gambas norte-americanos. 
Mesmo assim, nossas habilidades olfatorias sao minimas, comparadas com aquelas de outros mamiferos que dependem do 
olfato para a sobrevivencia. Um cachorro explora novos arredores com seu nariz da mesma forma que fazemos com nossos 






olhos. O nariz de um cachorro e justificadamente famoso; com rela^ao a algumas fontes de odores, o nariz de um cachorro e, 
pelo menos, ummilhao de vezes mais sensivel do que o nosso. Essa competencia dos caes e auxiliada pelo fato de teremum 
nariz localizado proximo ao ehao, onde tendema dear os odores das criaturas que passarampor la. 

As termina 96 es olfatorias estao localizadas emumepitelio especial recoberto por uma fina camada de mueo, posicionado 
no fundo da cavidade nasal (Figura 33.20). Dentro desse epitelio estao milhoes de neuronios olfatorios, cada um deles com 
diversos cilios em forma de pelos projetando-se das extremidades livres. As moleeulas de odores que entramno nariz ligam- 
se a proteinas receptoras localizadas nos cilios; essa liga^ao gera potenciais de a^ao que sao conduzidos ao longo de axonios 
ate 0 bulbo olfatorio no eneefalo. Apartir daqui, a informa 9 ao olfatoria e enviada para o cortex olfatorio, onde os odores sao 
analisados. A informa 9 ao sobre os odores e, entao, projetada para os eentros superiores do eneefalo que influeneiam as 
emo 96 es, os pensamentos e o comportamento. 



Figura 33.20 Epitelio olfatorio humano. A. O epitelio e um pedago de tecido localizado no teto da cavidade nasal. 
B. Ele e composto por celulas de suporte, celulas basais e celulas receptoras olfatorias com cilios projetando-se 
das extremidades livres. 

Utilizando tecnicas de genetica moleeular (Capitulo 5), os pesquisadores descobriram uma grande familia de genes que 





































parece codificar a recep 9 ao olfatoria nos mamiferos (incluindo os seres humanos). Cerea de 70 genes da mesma familia foram 
identifieados na mosea-das-frutas, Drosophila, e alguns tambemno nematodeo C. elegans. A familia de genes para o olfato e, 
portanto, antiga e altamente eonservada atraves da evolu 9 ao. Cada um dos eerea de 1.000 genes deseobertos nos mamiferos 
eodifiea um tipo diferente de reeeptor olfatorio. Uma vez que os mamiferos podem deteetar pelo menos 20.000 odores 
diferentes, eada reeeptor deve responder a varias moleculas de odor, e eada moleeula odorifera deve ligar-se a diversos tipos 
de reeeptores, eada um dos quais respondendo a uma parte da estrutura da moleeula. As teenieas de mapeamento eerebral 
mostraram que eada neuronio olfatorio projeta-se ate um loeal earaeteristieo no bulbo olfatorio, proporeionando um mapa 
bidimensional que identifiea quais reeeptores foram ativados no nariz. Alem disso, os neuronios olfatorios que expressam o 
mesmo gene reeeptor de odor eonvergem para uma regiao fixa no bulbo olfatorio, o que pode proporeionar uma expliea 9 ao 
para a sensibilidade extremamente alta do olfato. Projetada para o eneefalo, a informa 9 ao olfatoria e reeonheeida eomo um 
aroma espeeifieo. 

Como 0 sabor do alimento depende dos odores que ehegam ate o epitelio olfatorio atraves da passagem da garganta, o 
paladar e o olfato sao faeilmente eonfundidos. Todos os “sabores”, alem dos eineo basieos (doee, azedo, amargo, salgado e 
umami), resultam de moleeulas de sabor que atingem o epitelio olfatorio desse modo. O alimento perde seu atrativo durante 
umreslfiado eomumporque um nariz entupido bloqueia os aromas que sobemda boea. 

Muitos vertebrados terrestres temumorgao olfatorio adieional, o orgao vomeronasal (VNO ou orgao de Jacobson), O 
VNO tambem e revestido por epitelio olfatorio e esta loealizado em passagens pareadas de fundo eego que se abrem na 
eavidade nasal ou oral. As eelulas reeeptoras olfatorias do VNO respondem aos sinais quimieos representados por varias 
substaneias quimioas, ineluindo odores alimentares (eobras) e feromonios (mamiferos). O exemplo mais bem estabeleeido de 
eomuniea 9 ao feromonal nos humanos e aquele da sinoroniza 9 ao do eielo menstrual que oeorre emmulheres que vivem juntas 
em grande assoeia 9 ao, eomo emdormitorios. 

Mecanorrecep^ao 

Os meeanorreeeptores sao sensiveis a for 9 as quantitativas eomo o toque, a pressao, o estiramento, o som, a vibra 9 ao e a 
gravidade - em resumo, respondem ao movimento. Os animals interagem eom sens ambientes, alimentam-se, mantem posturas 
normals, e andam, nadamouvoam, utilizando umfluxo eonstante de informa 9 ao dos meeanorreeeptores. 

Tato 

Os invertebrados, espeeialmente os insetos, tern muitos tipos de reeeptores sensiveis ao tato. Eles sao bem dotados eom 
eerdas tateis sensiveis ao toque e as vibra 96 es. Os reeeptores superfieiais de tato dos vertebrados sao distribuidos pelo 
eorpo, mas tendem a estar eoneentrados em areas espeeialmente importantes para explorar e interpretar o ambiente. Na 
maioria dos vertebrados, essas areas sao o rosto e as extremidades dos membros. Dos mais de meio milhao de pontos 
isolados sensiveis ao toque existentes na superfieie do eorpo humano, a maioria oeorre na lingua e nas pontas dos dedos, 
eomo seria esperado baseado na grande por 9 ao de eortex sensorial que reeebe informa 9 ao dessas regioes (Figura 33.15). Os 
reeeptores de tato mais simples sao termina 96 es nervosas expostas na pele, porem os reeeptores de tato assumem varias 
formas e tamanhos. Cada folieulo piloso esta repleto de reeeptores sensiveis ao tato. 

Os corpusculos de Pacini, meeanorreoeptores relativamente grandes que registram o tato profundo e a pressao na pele 
dos mamiferos, ilustramas propriedades gerais dos meeanorreoeptores. Esses oorpusoulos sao oomuns nas oamadas profundas 
da pele, no teoido oonjuntivo que oirounda os musoulos e os tendoes e no mesenterio abdominal. Cada oorpusoulo oonsiste em 
uma termina 9 ao neural envolta por uma oapsula de numerosas oamadas oonoentrioas de teoido oonjuntivo, eomo uma oebola 
(Figura 33.21). A pressao em qualquer ponto da oapsula distoroe a termina 9 ao nervosa, produzindo um potencial receptor 
graduado, um fluxo loeal de oorrente eletrioa semelhante a um potenoial exoitatorio p 6 s-sinaptioo (ver anteriormente). Os 
estimulos progressivamente mais fortes levam a potenoiais reeeptores oorrespondentemente mais fortes ate que uma corrente 
li miar seja produzida; essa oorrente inioia um potenoial de a 9 ao em uma fibra nervosa sensorial. Um segundo potenoial de 
a 9 ao e inioiado quando a pressao e retirada, mas nao durante a pressao. Essa resposta e ohamada de adapta 9 ao (nao oonfundir 
eomo signifioado evolutivo desse termo [ver Capitulo 6 ]) e oaraoteriza muitos reeeptores tateis, admiravelmente apropriados 
para deteetar uma mudan 9 a meoanioa repentina, mas que se adaptam prontamente as novas oondi 96 es. Nos peroebemos novas 
pressoes quando oolooamos os sapatos e as roupas pela manha, mas nao somos lembrados dessas pressoes o dia todo. 
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aplicada 



expostas envolvem o 
folfculo e a haste pilosa 


Figura 33.21 Resposta do corpusculo de Pacini a pressao. A pressao progressivamente mais forte produz 
potenciais receptores cada vez mais fortes. Quando o estimulo limiar e atingido, urn potencial de agao do tipo 
tudo ou nada e gerado na fibra nervosa aferente. 

Dor 

Os receptores da dor sao terminagoes de fibras nervosas relativamente nao especializadas que respondem a uma serie de 
estimulos que sinalizam danos potenciais oureais nos tecidos. Essas terminagoes nervosas livres tambem respondem a outros 
estimulos, como movimentos mecanicos de um tecido e mudangas de temperatura. As fibras de dor respondem a pequenos 
peptidios, como a substancia P e as bradicininas, liberadas por celulas danificadas. Esse tipo de resposta e denominado dor 
lenta. As respostas de dor rdpida (p. ex., uma espetada de alfmete, estimulos trios ou quentes) sao uma resposta mais direta 
das terminagoes nervosas a estimulos mecanicos outermicos. 

A dor e um sinal de alarme do corpo, sinalizando algum estimulo nodvo ou um problema interno. Embora nao haja um centro cortical para a dor, areas isoladas 
foram localizadas no tronco encefalico onde chegam as mensagens de dor perifericas. Essas areas contem dois tipos de pequenos peptidios, as endorfinas e as 
encefalinas, que sao opiatos endogenos com atividade semelhante a morfina e ao opio. Quando liberadas, elas se ligam a receptores especificos para os opiatos no 
mesencefalo. Elas sao os analgesicos proprios do corpo. 

Assim como a dor e um sinal de perigo, a sensagao de prazer e um sinal de um estimulo util ao organismo. O prazer 
depende do estado interno do animal e e julgado emrelagao a homeostase e a determinada situagao fisiologica. Os estados de 
prazer podemser produzidos pela liberagao de opioides endogenos no sistema nervoso central. 

Sistema da linha lateral dospeixes e anfibios 

A linha lateral e um sistema de recepgao de tato a distancia para detectar a vibragao das ondas e correntes na agua. As celulas 
receptoras, denominadas neuromastos, estao localizadas na superficie do corpo nos anfibios aquaticos e alguns peixes, mas, 
cm muitos peixes, elas estao localizadas no interior de canais que correm abaixo da epiderme; esses canais abrem-se para a 
superficie a intervalos (Eigura 33.22). Cada neuromasto e um conjunto de celulas ciUadas com terminagoes sensoriais, ou 
cilios, imersos emmassa gelatinosa em forma de cunha, a cupula. A cupula projeta-se para o centro do canal da linha lateral 
de forma a inclinar-se em resposta a qualquer distiirbio da agua na superficie do corpo. O sistema da linha lateral e um dos 
principals sistemas sensoriais que orienta os peixes em seus movimentos e na localizagao de predadores, presas e parceiros 
socials (Capitulo 24). 

A linha lateral tern outra fungao em alguns peixes, a recepgao de pequenos sinais bioeletricos (produzidos durante a atividade cardfaca e muscular) de outros 
membros da sua especie ou de uma especie invasora ou presa. As celulas eletrorreceptoras sao encontradas em poros, intimamente associadas ao sistema da 






linha lateral e, em algumas especies, como os tubaroes, estao concentradas principalmente na cabega (ver Figura 24.10). Alem de receber sinais eletricos, alguns 
peixes sao capazes de gerar campos eletricos fracos ou fortes produzidos por orgaos eletricos, que sao musculos modificados localizados proximos a cauda (p. ex., 
em alguns peixes de agua doce, como os bagres e as enguias-eletricas). Os invasores ou presas podem ser localizados a medida que produzem uma perturbagao no 
campo eletrico. Potenciais parceiros sao reconhecidos em algumas especies porque a frequencia de descargas e diferente entre os sexos. Os peixes com campos 
eletricos fortes podem utilizar a eletrolocalizagao tanto para localizar quanto para atordoar sua presa (enguias-eletricas). Outros nao tern eletrorreceptores, mas 
possuem orgaos eletricos em ambos os lados da cabe^a (p. ex., nas raias-eletricas marinhas, ver Capitulo 24) e usam uma corrente eletrica para atordoar a presa. 

As celulas ciliadas formam um importante componente sensorial de diversos meeanorreeeptores eneontrados nos orgaos 
de equilibrio tanto dos invertebrados (estatoeistos) quanto dos vertebrados (orgao vestibular), diseutidos adiante. 

Audifao 

Uma orelha e um reeeptor espeeializado para deteetar ondas sonoras no ambiente eireundante. Como a eomuniea^ao e a 
reoep 9 ao sonora sao parte integrante da vida dos vertebrados terrestres, poderiamos fiear surpresos ao deseobrir que a 
maioria dos invertebrados habita ummundo sileneioso. Apenas eertos grupos de artropodes - erustaceos, aranhas e insetos - 
desenvolveram orgaos reeeptores de som verdadeiros. Mesmo entre os insetos, apenas os gafanhotos, eigarras, grilos e a 
maioria das mariposas tern ouvidos, e sao projetos simples; umpar de saeos aereos, eada qual envolvido por uma membrana 
timpaniea que eonduz as vibra^oes sonoras as eelulas sensoriais. Apesar da eonstru^ao espartana, os ouvidos dos insetos sao 
projetados maravilhosamente para deteetar o somde umpareeiro poteneial, ummaeho rival ouumpredador. 











Figura 33.22 Sistema da linha lateral. A. A linha lateral de urn peixe osseo com neuromastos expostos. B. 
Estrutura de urn neuromasto (orgao da linha lateral). 

De especial interesse sao os detectores ultrassonicos de certas mariposas notumas. Eles evoluiram especificamente para 
detectar a aproxima^ao de morcegos e, assim, diminuir a chance da mariposa se tornar a refei 9 ao noturna de um morcego (a 
ecolocaliza 9 ao nos morcegos e descrita no Capitulo 28). Cada ouvido da mariposa tern apenas dois receptores sensoriais, Ai 
e A 2 (Figura 33.23). O receptor Ai responde aos sibilados ultrassonicos de um morcego quando ele ainda esta muito longe 
para detectar a mariposa. A medida que 0 morcego se aproxima e seus sibilados aumentam de intensidade, 0 receptor dispara 
mais rapido, informando a mariposa que 0 predador esta chegando perto. Como a mariposa tern dois ouvidos, seu sistema 
nervoso pode determinar a posi 9 ao do morcego pela compara 9 ao das frequencias de disparo dos dois ouvidos. A esbategia da 
mariposa e voar para longe antes que 0 morcego a detecte. Porem, se 0 predador continua a se aproximar, 0 segundo receptor 
(A 2 ) de cada ouvido, que responde apenas a sons de alta intensidade, ira disparar. A mariposa responde imediatamente com 
uma manobra evasiva, em geral um poderoso mergulho na dire 9 ao de um arbusto ou para 0 solo, onde estara segura porque 0 
morcego nao consegue distinguir entre 0 eco da mariposa e aqueles dos seus arredores. 

Na sua evolu 9 ao, os ouvidos dos vertebrados originaram-se como um orgao de equilibrio, ou labiiinto, cuja fun 9 ao de 
manter 0 equilibrio e descrita na proxima se 9 ao. Em todos os vertebrados mandibulados, de peixes a mamiferos, 0 labirinto 
tern uma estrutura semelhante, consistindo em duas pequenas camaras denominadas saculo e utriculo, e tres canais 
semicirculares (Figura 33.24). Nos peixes, a base do saculo estende-se em uma diminuta bolsa (a lagena) que, durante a 
evolu 9 ao dos vertebrados, desenvolveu-se num receptor auditivo dos tetrapodes. Com 0 continuo aperfei 9 oamento e 
alongamento nas aves e nos mamiferos, a lagena digitiforme foi modificada formando a coclea. 




Figura 33.23 Ouvido de uma mariposa utilizado para detectar a aproximagao de morcegos. Ver 0 texto para 
explicagoes. 

Um ouvido humano (Figura 33.25) e representativo dos ouvidos dos mamiferos. A orelha externa, ou auricula, recolhe as 
ondas sonoras e as canaliza abaves de um canal auditivo ate um timpano ou membrana timpanica, localizado proximo a 
orelha media. A orelha media e uma camara com ar contendo uma notavel cadeia de tres minusculos ossinhos, ou ossiculos, 0 
martelo, a bigorna e 0 estribo, nomeados devido a imaginaria semelhanga comesses objetos. Esses ossos conduzemas ondas 
sonoras atraves da orelha media (Figura 33.25B). Aponte de ossos esta disposta de tal forma que a forga das ondas sonoras 
empurrando a membrana timpanica e amplificada em ate 90 vezes no local onde 0 esbibo enba em contato com a jane la oval 
da orelha interna. Os musculos ligados aos ossos da orelha media conbaem-se quando 0 ouvido recebe ruidos muito altos, 
proporcionando a orelha interna uma certa protegao conba danos. A orelha media conecta-se a faringe por meio da tuba 
auditiva, que permite a equalizagao de pressao em ambos os lados da membrana timpanica. 

A origem dos tres minusculos ossos da orelha media dos mamiferos - 0 martelo, a bigorna e 0 estribo - e uma das transires mais extraordinarias e bem 
documentadas na evolu^o dos vertebrados. Os anfibios, os repteis e as aves tern um linico ossiculo em forma de bastonete no ouvido, 0 estribo (tambem chamado 
de columela), que se originou como um suporte para a mandibula (0 hiomandibular), tal como se observa nos peixes (ver Figura 23.16). Com a evolugao dos 
primeiros tetrapodes, a caixa craniana tornou-se firmemente suturada ao cranio, e 0 hiomandibular, agora nao mais necessario para apoiar a mandibula, foi 






convertido no estribo. De forma semelhante, os dois outros ossfculos da orelha media dos mamiferos - o martelo e a bigorna - originaram-se de partes da 
mandibula dos primeiros vertebrados. 0 osso quadrado da maxila dos repteis transformou-se na bigorna, e o osso articular da mandibula transformou-se no 
martelo. A homologia dos ossos mandibulares dos repteis com os ossos do ouvido dos mamiferos esta claramente documentada no registro fossil e no 
desenvolvimento embriologico dos mamiferos. 

Dentro da orelha interna esta o orgao da audi 9 ao, on coclea (Gr. cochlea, eoneha de earacol), que e enrolada nos 
mamiferos, fazendo duas voltas e meia nos seres humanos (Figura 33.25B). A eoelea esta dividida longitudinalmente emtres 
eanais tubulares preenehidos por fluido que eorremparalelamente entre si. Essa rela^ao esta indieada na Figura 33.26. Esses 
eanais tornam-se progressivamente menores da base da edelea ate o apiee. Elm desses eanais e ehamado de canal vestibular; 
sua base e feehada pela janela oval. O canal timpanico, que esta em eomuniea^ao eom o eanal vestibular na ponta da eoelea, 
tern sua base feehada pela janela redonda. Enbe esses dois eanais ha um ducto coclear, que eontem o orgao de Corti, o 
dispositive sensorial de fato (Figura 33.25C e D). Dentro do 6rgao de Corti existem finas fileiras de eelulas eiliadas que se 
estendem por todo o eomprimento da edelea, da base ate a ponta. Pelo menos 24.000 eelulas eiliadas estao presentes no 
ouvido humano. Na realidade, os 80 a 100 “eilios” de eada eelula sao mierovilos e umunieo eilio grande (ver Capitulo 3 e 
Capitulo 29), que se projeta para dentro da endolinfa do eanal eoelear. Cada uma das eelulas esta eoneetada a neuronios do 
nervo auditive. As eelulas eiliadas repousam na membrana basilar, que separa o eanal timpanieo do ducto coclear, sendo 
recobertas pela membrana tectoria, localizada diretamente acima deles (Figura 33.25D). 



Figura 33.24 Dispositive vestibular de um peixe teleosteo, contendo tres eanais semicirculares, que respondem a 
aceleragao angular; dois orgaos de equilibrio (utriculo e saculo), que sao receptores estaticos que sinalizam a 
posigao do peixe em relagao a gravidade; e uma camara pequena, a lagena, a qual e especializada para a 
recepgao do som. 
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Figura 33.25 O ouvido humano. A. Corte longitudinal mostrando as orelhas externa, media e interna. B. 
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Quando uma onda sonora atinge o ouvido, a energia e transmitida atraves dos ossiculos da orelha media para a janela 


oval, a qual oseila para frente e para tras, movendo o fluido dos eanais vestibular e timpanico (Figura 33.26). Como esses 


fluidos nao sao eompressiveis, um movimento da janela oval para dentro produz um movimento eorrespondente da janela 


redonda para fora. As oscilagoes do fluido tambem fazem a membrana basilar e suas eelulas ciliadas vibrarem 


simultaneamente. 
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Figura 33.26 Localizagao das frequencias na coclea do ouvido dos mamiferos como apareceria na coclea 
estendida. As ondas sonoras transmitidas a janela oval produzem ondas de vibragao que percorrem a membrana 
basilar. Vibragoes de alta frequencia fazem a membrana ressonar proximo a janela oval. Tons de baixa frequencia 
sao conduzidos mais posteriormente na membrana basilar. 

De acordo com a hipotese localizada da discrimina^ao de sons, formulada por Georg von Bekesy, areas diferentes da 
membrana basilar respondem a diferentes frequencias; para cada frequencia sonora, existe um “lugar” especifico na membrana 
basilar onde as celulas ciliadas respondem aquela frequencia (Figura 33.26). O deslocamento inicial da membrana basilar 
cria uma onda que se propaga para baixo pela membrana, assim como o ato de sacudir uma corda por uma das extremidades 
cria uma onda que se desloca por toda a sua extensao (Figura 33.27). A onda de deslocamento aumenta em amplitude a medida 
que se desloca da janela oval em diregao ao apice da c6clea, atingindo o maximo na regiao da membrana basilar, onde a 
frequencia natural da membrana corresponde a frequencia do som Nesse ponto, a membrana vibra com tanta facilidade que a 
energia da onda propagada dissipa-se completamente. As celulas ciliadas do 6rgao de Corti nessa regiao sao estimuladas, 
gerando potenciais receptores graduados (semelhantes a um potencial excitatdrio p6s-sinaptico, ver anteriormente) que irao 
disparar potenciais de agao nos axonios do nervo auditivo. Demonstrou-se que celulas ciliadas isoladas respondem a faixas 
especificas de frequencias dependendo de sua localizagao no interior da c6clea. Dessa maneira, potenciais de agao que sao 
transportados por certos axonios do nervo auditivo sao interpretados pelo centro da audigao como tons especificos. A altura 
(amplitude) de um tom depende do numero de celulas ciliadas estimuladas, enquanto o timbre, ou qualidade, de um som e 
produzido pelo padrao de celulas ciliadas estimuladas pela vibragao. Essa ultima caracteristica de tom nos possibilita 
distinguir vozes humanas diferentes e instrumentos musicais diferentes, embora as notas em cada caso possam ser do mesmo 
tom e altura. 
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Figura 33.27 Ondas conduzidas ao longo da membrana basilar. A janela oval esta a esquerda e o apice coclear a 
direita. As duas formagoes de ondas {linhas solidas e tracejadas) ocorrem em diferentes mementos. As curvas 
coloridas representam os deslocamentos extremes da membrana pelas ondas em propagagao conforme elas 
atingem sua amplitude maxima, onde a frequencia natural da membrana basilar corresponde a frequencia do som. 
Nesse ponto, ao longo da membrana basilar, as celulas ciliadas no orgao de Corti sao estimuladas. 

As pesquisas sobre a audigao tern enfocado um papel mais ativo das celulas ciliadas dentro do 6rgao de Corti. Os 
experimentos demonstraram que as celulas ciliadas mais externas podem responder a ondas sonoras modificando seu 
comprimento e, assim, alterando mecanicamente a posigao das membranas basilar e tectdria. Embora a fungao de tais 











movimentos ainda nao tenha sido estabelecida in vivo, uma hipotese e que essa resposta ativa dessas celulas receptoras no 
orgao de Corti poderia aumentar tanto a sensibilidade quanto a seletividade da audi^ao. 

Equilibrio 

Nos invertebrados, os orgaos sensoriais especializados para o monitoramento da gravidade e de vibra 96 es de baixa 
frequeneia emgeral apareeem eomo estatocistos. Cada um deles e umsaeo simples revestido por eelulas eiliadas e eontendo 
uma pesada estrutura ealearia, o estatolito (Figura 33.28). Os delieados filamentos eiliados das celulas sensoriais sao 
ativados pela mudan 9 a de posi 9 ao do estatolito quando o animal muda de posi 9 ao. Os estatocistos ocorrem cm muitos filos de 
invertebrados, de cnidarios a artropodes. Todos sao construidos com principios semelhantes. 



Figura 33.28 Estatocisto de um camarao, o orgao de equilibrio estatico dos invertebrados. 

O orgao do equilibrio dos vertebrados e o labirinto, ou orgao vestibular. Ele consiste cm duas pequenas camaras 
(saculo e utriculo) e tres canals semicirculares (ver Figura 33 . 25 B). O saculo e o utriculo sao orgaos de equilibrio estatico 
que, eomo os estatocistos dos invertebrados, fomecem informa 9 ao sobre a posi 9 ao da cabe 9 a ou corpo cm rela 9 ao a for 9 a da 
gravidade. A medida que a cabe 9 a se inclina cm uma dire 9 ao ou em outra, os estatolitos pressionam grupos diferentes de 
celulas eiliadas; essas celulas enviam potenciais de a 9 ao nervosos para o encefalo, que interpreta essa informa 9 ao emrela 9 ao 
a posi 9 ao da cabe 9 a. 

Os canals semicirculares dos vertebrados sao projetados para responder a acelera9ao rotacional e sao relativamente 
insensiveis a acelera 9 ao linear. Os tres canals semicirculares estao posicionados emangulo reto entre si, umpara cada eixo de 
rota 9 ao. Eles sao preenchidos por fluido (endolinfa) e, dentro de cada canal, ha um alargamento em forma de bulbo, a ampola, 
a qual contem celulas eiliadas. As celulas eiliadas estao imersas em uma membrana gelatinosa, a cupula, a qual se projeta 
para dentro do fluido. A cupula tern a estrutura semelhante aquela do sistema da linha lateral dos peixes (ver anteriormente). 
Quando a cabe 9 a gira, o fluido do canal tern a tendencia inicial de nao se mover devido a inercia. Lima vez que a cupula esta 
fixa, sua extremidade livre e empurrada na dire 9 ao oposta a dire 9 ao do movimento (Figura 33.29). A inclina 9 ao da cupula 
distorce e excita as celulas eiliadas nela imersas, aumenta a frequeneia de disparos das libras nervosas sensoriais aferentes 
que vao da ampola ate o encefalo, e produzemuma sensa 9 ao de rota 9 ao. Lima vez que os tres canals de cada ouvido estao em 
diferentes pianos, a acelera 9 ao em qualquer dire 9 ao estimula pelo menos uma ampola. 
















Figura 33.29 Modo como os canais semicirculares respondem a aceleragao rotacional. Devido a inercia, a 
endolinfa no canal semicircular correspondente ao piano de movimento move-se sobre a cupula na diregao oposta 
aquela da aceleragao rotacional. O movimento da cupula estimula as celulas ciliadas. 

Fotorrecepgao | Visao 

Receptores sensiveis a luz sao chamados de fotorreceptores. Esses receptores variam desde celulas simples senslveis a luz 
dispersas randomicamente na superficie do corpo de muitos invertebrados (sensibilidade dermica a luz) ate os olhos 
perfeitamente desenvolvidos dos vertebrados e cefalopodes, semelhantes a cameras. As manchas ocelares com uma 
organizagao extraordinariamente avangada aparecem ate mesmo em algumas formas unicelulares. As do dinoflagelado 
Nematodinium tern uma lente, uma camara captadora de luz e uma taga de pigmento fotorreceptor - tudo desenvolvido dentro 
de um organismo unicelular (Figura 33.30). Os receptores dermicos de luz de muitos invertebrados tern um projeto muito 
simples. Eles sao muito menos sensiveis do que os receptores opticos, mas sao importantes na orientagao locomotora, 
distribuigao de pigmentos nos cromatoforos, ajustes fotoperiodicos dos ciclos reprodutivos e outras mudangas 
comportamentais. 

Olhos mais bem organizados, muitos capazes de uma excelente formagao de imagem, estao baseados em um dos dots 
principios diferentes: ouuma lente unica, umolho do tipo camera, como o dos moluscos cefalopodes e dos vertebrados, ouum 
olho multifacetado (composto), como o dos artropodes. Os olhos compostos dos artropodes tern muitas unidades visuais 
independentes denominadas omaddios (Figura 33.31). A luz entra por cada lente da cornea e e absorvida pelos pigmentos 
visuais no rabdoma das celulas retinulares. Essas celulas receptoras despolarizam-se e geram potenciais de agao no axonio 
que sai de cada omatideo. Os olhos das abelhas contem cerca de 15.000 dessas unidades, cada uma das quais enxerga um 
estreito setor separado do campo visual. Esses olhos formam um mosaico de imagens de brilho variavel a partir das unidades 
separadas. Muitos insetos tern visao em cores; as abelhas podem usar a luz ultravioleta para ver os guias de nectar nas flores. 
Muitos insetos voadores tambem detectam luz polarizada e a usam para navegar atraves de seu ambiente. A resolugao (a 
capacidade de ver os objetos com definigao) e Ifaca em comparagao com aquela do olho dos vertebrados. Lima mosca-da- 
Ifuta, por exemplo, deve estar a menos de 3 cm para ver outra mosca de sua especie como alguma coisa alem de um ponto 
isolado. No entanto, um olho composto e especialmente apropriado para detectar movimentos, como qualquer pessoa que 
tenha tentado matar uma mosca sabe. 
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Figura 33.30 Mancha ocelar do dinoflagelado Nematodinium. 

Os olhos de certos anelideos, moluscos e de todos os vertebrados sao eonstrmdos eomo uma camera - ou talvez devamos 
dizer que uma camera e projetada mais ou menos eomo esses olhos. Um olho do tipo camera apresenta, na parte da frente, uma 
camara para a entrada e a concentra^ao de luz e um sistema de lentes que focalizam a imagem do campo visual cm uma 
superficie senslvel a luz (a retina), localizada no fundo (Figura 33.32; ver tambem Figura 16.41). 

O globo ocular esferico e formado por tres camadas; (1) uma rlgida esclerotica externa branca, para suporte e prote 9 ao; 
(2) uma coroide contendo vasos sangulneos para a nutri^ao; e (3) uma retina senslvel a luz (Figura 33.32). A cornea e uma 
modifica^ao anterior transparente da esclerdtica. Uma “cortina” pigmentada, ou iris, regula o tamanho da abertura de luz, a 
pupila. A pupila geralmente e uma abertura circular ou cm forma de fenda vertical nos vertebrados, mas e uma abertura cm 
forma de fenda horizontal nos cefaldpodes. Logo atras da iris esta o cristalino, um disco oval elastico transparente que causa a 
inclina^ao dos raios de luz para focar a imagem sobre a retina. Os musculos ciliares estao ligados ao cristalino, circundando- 
0 . Nos vertebrados, eles podemalterar a curvatura do cristalino de modo que imagens emdiferentes distancias do olho podem 
ser focadas na retina. Nos cefaldpodes, os musculos ciliares movimentam o rigido cristalino para perto ou para longe da retina 
a fim de focar as imagens. Nos vertebrados terrestres, a c6rnea e que faz realmente a maior parte do desvio dos raios de luz, 
enquanto o cristalino encarrega-se do foco dos objetos prdximos ou distantes. Entre a c6mea e o cristalino existe uma camara 
externa preenchida pelo humor aquoso; entre o cristalino e a retina existe uma camara interna muito maior, preenchida pelo 
viscoso humor vitreo. 
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Figura 33.31 Olho composto de um inseto. Um unico omatidio e mostrado na ampliagao a direita. 

Nos cefaldpodes, as celulas fotorreceptoras da retina apontam para Ifente e absorvem diretamente a luz que entra; nos 
vertebrados, as celulas fotorreceptoras apontam para tras e absorvem a luz que reflete do fundo do olho. Nos vertebrados, a 
retina e formada por varias camadas de celulas (Figura 33.33). A camada mais externa, mais prdxima a esclerdtica, e formada 
por celulas pigmentares ou cromatoforos. Adjacente a essa camada estao os fotorreceptores, hastonetes e cones. 













Aproximadamente 125 milhoes de bastonetes e um milhao de cones estao presentes em cada olho humano. Os cones estao 
relacionados principalmente com a visao em cores sob luz intensa, e os bastonetes, com a visao sem cores sob intensidades 
luminosas reduzidas. Em seguida, ha uma rede de neuronios intermediarios (celulas bipolares, horizontals e amacrinas) que 
processam e transmitem a informa^ao visual dos fotorreeeptores para celulas ganglionares cujos axonios formam o nervo 
optico. A rede permite uma alta convergeneia, especialmente para os bastonetes. Ainforma^ao proven!ente de muitas centenas 
de bastonetes pode convergir para uma unica celula ganglionar, uma adapta 9 ao que aumenta muito a eficacia dos bastonetes 
sob luminosidade reduzida. Os cones apresentam muito pouca eonvergeneia. A coordena^ao das atividades entre diferentes 
eelulas ganglionares, e o ajuste das sensibilidades das celulas bipolares, horizontals e amacrinas melhoramo contraste geral e 
a qualidade da imagem visual. 

A fovea central, ou fovea, a regiao de maior aeuidade visual, esta loealizada no centro da retina (ver Figura 33.32), em 
linha reta eom o centro do eristalino e da cornea. Ela contem apenas cones, uma especializa^ao dos vertebrados para a visao 
diurna (durante o dia). A aeuidade do olho de um animal depende da densidade de cones na fovea. A fovea humana e a de um 
leao tern aproximadamente 150.000 cones por milimetro quadrado, mas muitas aves aquaticas e do campo tern ate um milhao 
de cones por milimetro quadrado. Seus olhos sao tao bons quanto seriamos nossos como auxilio de umbinoeulo de 8 x. 

Apenas os bastonetes oeupam as regioes perifericas da retina. Os bastonetes sao reeeptores com alta sensibilidade para 
intensidades luminosas baixas. A noite, a fovea repleta de cones nao responde aos baixos niveis de luminosidade e nos 
tomamos funcionalmente cegos para cor (“a noite, todos os gatos sao pardos”). Em oondi 96 es noturnas, a posi 9 ao de maior 
aeuidade visual nao e no centro da fovea, mas nas suas margens. Por isso, a noite, e mais facil ver uma estrela nao muito 
brilhante desviando o olhar ligeiramente para umde seus lados. 

Esclerotica 
Retina 

Coroide 
Nervo 

Veia 


F6vea 

central 


Camara interna 
com humor vitreo 







Figura 33.32 Estrutura do olho humano. 
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Figura 33.33 Estrutura da retina de urn primata, mostrando a organizagao dos neuronics intermediaries que 
conectam as celulas fotorreceptoras as celulas pigmentares do nervo optico. 

Uma das diversas maravilhas do olho dos vertebrados e a sua capacidade de concentrar o enorme espectro de intensidades luminosas apresentado a ele em um 
estreito espectro com o qual as fibras do nervo optico conseguem lidar. A intensidade luminosa do meio de um dia ensolarado e de uma noite estrelada difere em 
mais de 10 bilboes para um. Os bastonetes saturam-se rapidamente com a alta intensidade luminosa, mas os cones, nao; eles mudam sua faixa de atua^o de acordo 
com as alteragoes na intensidade luminosa do ambiente, de modo que uma imagem de alto contraste pode ser percebida em uma ampla gama de condigoes 
luminosas. Essa mudan^a e possivel por meio de interagoes complexas entre a rede de celulas nervosas que ficam entre os cones e as celulas ganglionares que 
geram as informagoes enviadas ao enc^alo pela retina. 

Qutmica da visdo 

Tanto os bastonetes quanto os cones contem pigmentos sensiveis a luz, chamados rodopsinas. Cada molecula de rodopsina e 
formada por uma grande proteina, a opsina, que e uma enzima, e por uma pequena molecula de caroteno, o retinal, um 
derivado da vitamina A. Quando um quantum de luz incide sobre o fotopigmento e e absorvido pela molecula de rodopsina, o 
retinal e isomerizado, alterando a forma da molecula. Essa mudanga molecular dispara a atividade enzimatica da opsina, a 





















































qual desencadeia uma sequencia bioquimica de diversos passes. Essa sequencia complexa comporta-se como uma cascata 
excitatoria que amplifica enormemente a energia de um unico foton causando a hiperpolariza^ao (ver anteriormente) de um 
bastonete ou cone. Esse sinal de hiperpolariza 9 ao e transmitido atraves dos neuronios intermediarios e leva a despolariza^ao 
e a gera 9 ao de um potencial de a 9 ao em uma celula ganglionar. E interessante notar que a recep 9 ao de luz nos olhos dos 
invertebrados leva a despolarizagao das celulas receptoras, enquanto sinais luminosos semelhantes induzem a 
hiperpolarizagdo nas celulas receptoras dos vertebrados. 

A quantidade de rodopsina Intacta emuma retina depende da intensidade de luz que atinge o olho. Um olho adaptado ao 
escuro contem muita rodopsina e e muito senslvel a luz fraca. Ao contrario, em um olho adaptado a luz, grande parte da 
rodopsina esta dividida em retinal e opsina. E preciso aproximadamente meia hora para que um olho adaptado a claridade 
acomode-se ao escuro, enquanto o nlvel de rodopsina aumenta gradualmente. 

Visao em cores 

Os cones atuam na percep 9 ao das cores e precisam de 50 a 100 vezes mais luz para sua estimula 9 ao do que os bastonetes. 
Consequentemente, a visao notuma e quase totalmente uma visao feita por bastonetes. Ao contrario dos seres humanos, que 
tern visao diurna e noturna, alguns vertebrados especializaram-se emuma ou outra. Os animals estritamente noturnos, como os 
morcegos e corujas, tern retinas formadas apenas por bastonetes. Os exclusivamente diumos, como os esquilos-cinzentos e 
algumas aves, tern apenas cones e sao virtualmente cegos a noite. 

Em 1802, um medico e fisico ingles, Thomas Young, postulou a hipotese de que nos enxergamos as cores pela excita 9 ao 
relativa de tres tipos de fotorreceptores: um para o vermelho, um para o verde e um para o azul. Na decada de 1960, a 
hipdtese precursora de Young foi fmalmente corroborada pelo trabalho combinado de varies grupos de pesquisadores. Os 
humanos tern tres tipos de cones, cada qual contendo um pigmento visual que responde a um comprimento de onda da luz em 
particular (Figura 33.34). Os cones azuis absorvem a maior parte da luz com 430 nm, os verdes com 540 nm e os vermelhos 
com 575 nm A varia 9 ao na estrutura da opsina produz os diferentes pigmentos visuais encontrados nos bastonetes e os tres 
tipos de cones. As cores sao percebidas pela compara 9 ao dos niveis de excita 9 ao dos tres diferentes tipos de cones. Por 
exemplo, uma luz que contem um comprimento de onda de 530 nm excitaria os cones verdes em 95%, os cones vermelhos em 
cerca de 70% e nao excitaria os cones azuis. Essa compara 9 ao e feita tanto nos circuitos nervosos da retina quanto no c6rtex 
visual do encefalo, e nosso encefalo interpreta essa combina 9 ao como verde. 

A visao em cores ocorre em alguns membros de todos os grupos de vertebrados coma possivel exce 9 ao dos anftbios. Os 
peixes 6sseos e as aves tern uma visao em cores particularmente boa. Surpreendentemente, a maioria dos mamiferos nao tern 

visao em cores, comexce 9 ao dos primatas e algumas outras especies, como os esquilos. 

Azul Verde Vermelho 



Comprimento de onda (nm) 

Figura 33.34 O espectro de absorgao da visao humana. Tres tipos de pigmentos visuais nos cones apresentam o 
maximo de absorgao em 430 nm (cones azuis), 540 nm (cones verdes) e 575 nm (cones vermelhos). 
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O sistema nervoso e um sistema de comunica^ao rapida que interage eontinuamente eom o sistema endocrine para controlar a 
coordena^ao da fun9ao corporal. A unidade basica de integra9ao nervosa cm todos os animais e o neuronio, uma celula 
altamente especializada projetada para conduzir eventos eletricos autopropagados, chamados de potenciais de a9ao, para 
outras celulas. Os potenciais de agao sao transmitidos de um neuronio para outro atraves das sinapses, que podem ser tanto 
eletricas quanto quimicas. A estreita separa9ao entre os neuronios nas sinapses quimicas e preenchida por uma molecula 
neurotransmissora quimica, liberada do botao sinaptico, e que pode ser tanto estimuladora quanto inibidora. 

A organiza9ao mais simples dos neuronios cm um sistema e a rede nervosa dos cnidarios, basicamente um plexo de 
celulas nervosas que, com alguns complementos, forma a base do sistema nervoso de diversos filos de invertebrados. Com o 
surgimento dos ganglios (centros nervosos) nos platelmintos bilaterais, o sistema nervoso diferenciou-se nas divisoes central e 
periferica. Os moluscos e artropodes tern um alto nivel de complexidade cerebral em rela9ao a outros invertebrados e sao 
capazes de aprendizado. Nos vertebrados, o sistema nervoso central consiste emumencefalo e uma medula espinal. Os peixes 
e anftbios tern um encefalo dividido em tres partes, enquanto, nos mamiferos, o cortex cerebral tornou-se uma estrutura 
enormemente aumentada e com muitos componentes que assumiu as atividades mais importantes de integra9ao do sistema 
nervoso. Ele sobrepuja completamente o encefalo ancestral, ao qual flea reservado o papel de centre de retransmissao e para 
monitorar numerosas fun96es inconscientes, porem vitais, como a respira9ao, a pressao sanguinea e a Ifequencia cardiaca. 

Nos seres humanos, o hemisferio cerebral esquerdo normalmente e especializado para a linguagem e as habilidades 
matematicas, enquanto o hemisferio direito e especializado para as habilidades visuais - espaciais e musicais. 

O sistema nervoso periferico conecta o sistema nervoso central aos receptores e orgaos efetores. Ele e dividido, 
genericamente, em um sistema aferente, que conduz os sinais sensoriais para o sistema nervoso central, e um sistema eferente, 
que transmite os impulsos motores para os orgaos efetores. Esse sistema eferente e subdividido em um sistema nervoso 
somatico, que inerva a musculatura esqueletica, e um sistema nervoso autonomo, que inerva os musculos lisos e cardiacos e as 
glandulas. O sistema nervoso autonomo e subdividido em sistemas anatomicamente distintos, o simpatico e o parassimpatico, 
cada um enviando fibras para a maioria dos orgaos do corpo. Em geral, o sistema simpatico controla as atividades 
excitatorias, e o sistema parassimpatico controla a manuten9ao e a restaura9ao dos recursos do corpo. 

Os orgaos sensoriais sao receptores projetados especialmente para responder as mudan9as internas ou ambientais. O 
sentido mais antigo e onipresente e a quimiorrecep9ao. Os quimiorreceptores podem ser receptores de contato como o sentido 
do paladar dos insetos e dos vertebrados, ou receptores a distancia, como o olfato, que detecta moleculas dispersas no ar. Em 
ambos os casos, uma substancia quimica especifica interage comum receptor em particular, produzindo impulsos transmitidos 
para o encefalo e interpretados por ele. A despeito das semelhan9as entre eles, o sentido do olfato e muito mais sensivel e 
complexo. 

Os receptores para toque, dor, equilibrio e audi9ao sao todos receptores de for9as mecanicas. Os receptores de tato e dor 
sao estruturas caracteristicamente simples, mas a audi9ao e o equilibrio sao sentidos altamente especializados baseados em 
celulas ciliadas especiais que respondem a deforma9ao mecanica. As ondas sonoras recebidas pelo ouvido sao 
mecanicamente amplificadas e transmitidas para a orelha interna, onde diferentes areas da coclea respondem a diferentes 
Ifequencias sonoras. Os receptores de equilibrio, tambem localizados na orelha interna nos vertebrados, consistem em dois 
orgaos do equilibrio estatico em forma de saco e em tres canais semicirculares que detectam acelera9ao rotacional. Os 
invertebrados monitorama gravidade e a posi9ao utilizando estatocistos. 

Os receptores visuais (fotorreceptores) estao associados a moleculas especiais de pigmento que se decompoem 
fotoquimicamente na presen9a de luz e, assim, disparam potenciais de a9ao nervosos em fibras opticas. O desenvolvido olho 
composto dos artropodes e especialmente apropriado para detectar movimentos no campo visual. Os cefalopodes e os 
vertebrados temum olho do tipo camera com lentes para focaliza9ao. As celulas fotorreceptoras da retina sao de dois tipos: 
os bastonetes, projetados para alta sensibilidade sob baixa intensidade luminosa, e os cones, projetados para a visao em cores 
a luz do dia. Os cones predominam na fovea central dos olhos humanos, a area de maior acuidade visual. Os bastonetes sao 
mais abundantes na area periferica da retina. 

^ Ouestoes de revisao _ 

1 . Defina os seguintes termos: neuronio, axonio, dendrito, bainha de mielina, neuronio aferente, neuronio eferente, neuronio 



de associa 9 ao. 

2. As celulas da glia excedem muito, em numero, os neuronios e correspondem, de maneira geral, a metade do peso do 
sistema nervoso dos mamlferos. Que fun 96 es as eelulas da glia desempenham no sistema nervoso periferico e no sistema 
nervoso eentral? 

3. A oonoentra 9 ao de Ions potassio no interior da membrana de uma eelula nervosa e maior do que a eoneentra 9 ao de ions 
sodio fora da membrana; ainda assim, o interior da membrana (onde a coneentra 9 ao de eations e maior) e negativo em 
rela 9 ao ao exterior. Explique essa observa 9 ao em termos das propriedades de permeabilidade da membrana. 

4. Que mudan 9 as ionieas e eletrieas ocorrem durante a passagemde umpoteneial de a 9 ao ao longo de umaxonio? 

5. Explique diferentes formas pelas quais os invertebrados e os vertebrados eonseguiram alias veloeidades de condu 9 ao de 
poteneiais de a 9 ao. Yocq eonsegue sugerir por que a solu 9 ao dos invertebrados nao seria adequada para as aves e os 
mamiferos homeotermieos? 

6 . Por que a bomba de sodio-potassio e indiretamente importante para o poteneial de a 9 ao e para manter o poteneial de 
repouso da membrana? 

7. Desereva a microestrutura de uma sinapse quimiea. Resuma o que aeontece quando um poteneial de a 9 ao ehega a uma 
sinapse. 

8 . Desereva o sistema nervoso de um cnidario (radiado). Como se manifestou a tendeneia a centraliza 9 ao do sistema 
nervoso nos platelmintos, anelideos, moluseos e artropodes? 

9. Como a medula espinal dos vertebrados difere morfologieamente dos eordoes nervosos dos invertebrados? 

10. O reflexo patelar e ifequentemente ehamado de reflexo do estiramento porque uma paneada rapida no ligamento patelar 
distende o quadrieeps femoral, o musculo extensor da perna. Desereva os componentes e a sequencia de eventos que 
levam ao “reflexo patelar”. Por que esse reflexo e mais simples do que a maioria dos arcos reflexos? Qual a diferen 9 a 
entre um arco reflexo e um ato reflexo? 

11. Nomeie as principals fun 96 es associadas as seguintes estruturas encefalicas: bulbo, cerebelo, teto, talamo, hipotalamo, 
telencefalo e sistema llmbico. 

12. Quais as atividades funcionais que estao associadas aos hemisferios esquerdo e direito do cortex cerebral? 

13. O que e o sistema nervoso autonomo e que atividades o distinguem do sistema nervoso somatico? Por que o sistema 
nervoso autonomo pode ser descrito como um sistema de “dois neuronios”? 

14. Explique o significado da afirma 9 ao; “A ideia de que todos os orgaos sensoriais comportam-se como transdutores 
biologicos e umconceito unificador na fisiologia sensorial.” 

15. A quimiorrecep 9 ao nos vertebrados e nos insetos e mediada atraves de sentidos claramente distintos de paladar e olfato. 
Compare esses dois sentidos nos seres humanos em termos de localiza 9 ao anatomica e da natureza dos receptores e da 
sensibilidade as moleculas quimicas. 

16. O que e o 6 rgao vomeronasal e que atividade ele desempenha? Por que seu funcionamento e Ifequentemente considerado 
distinto do sentido do olfato, mas um componente do sistema olfatdrio dos vertebrados? 

17. Explique como os detectores ultrassonicos de certas mariposas noturnas sao adaptados para ajuda-las a escapar de um 
morcego que se aproxima. 

18. Resuma a teoria da discrimina 9 ao localizada dos tons como uma explica 9 ao para a capacidade do ouvido humano de 
distinguir sons de diferentes Ifequencias. 

19. Explique de que forma os canais semicirculares do ouvido sao projetados para detectar a rota 9 ao da cabe 9 a de um ser 
humano emqualquer piano direcional. 

20. Compare a estrutura e o funcionamento do olho composto dos artrdpodes com o olho do tipo camera dos moluseos 
cefaldpodes e vertebrados. 

21. Explique o que aeontece quando a luz incide em um bastonete adaptado ao escuro, levando a gera 9 ao de um impulso 
nervoso. Qual a diferen 9 a entre bastonetes e cones quanto a sua sensibilidade a luz? 

22. Em 1802, Thomas Young propos a hipdtese de que n 6 s enxergamos em cores porque a retina contem tres tipos de 
receptores. Que evidencias sustentam a hipdtese de Young? De que modo percebemos qualquer cor do espectro de luz 




visivel se as nossas retinas tern apenas tres classes de cones sensiveis a cor? 

Para aprofundar seu raciocinio. Os animais sao continuamente bombardeados por uma enorme quantidade de estimulos 
ambientais. Fa^a considera^oes sobre o modo pelo qual os animais com o sistema nervoso bilateral mais simples e 
aqueles com o sistema mais complexo (platelmintos e mamiferos, respectivamente) podem filtrar e responder 
preferencialmente a esses estimulos ambientais. 
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CAPITULO 



Coordenagao Quimica | Sistema Endocrino 



Uma ilhota de Langerhans endocrina, local de sintese de insulina e glucagon no pancreas humano. 

O nascimento da endocrinologia 

A data de nascimento da endocrinologia como ciencia normalmente e atribuida a 1902, quando dois fisiologos ingleses, W. H. 
Bayliss e E. H. Starling (Figura 34.1), demonstraram a a 9 ao de um hormonio cm um experimento classico, que ainda e 
considerado ummodelo do metodo cientifico. Bayliss e Starling estavam interessados emdeterminar como o pancreas secreta 
sen suco digestive no intestine delgado no memento certo do processo digestive. Eles testaram a hipotese de que um alimento 
acido entrando no intestine dispara um reflexo nervoso que libera o suco pancreatico. Para testar essa hipotese, Bayliss e 
Starling cortaram todos os nerves ligados a uma al 9 a isolada do intestine delgado de um cachorro anestesiado, deixando a 
al 9 a isolada conectada ao corpo apenas atraves da circula 9 ao. Injetando acido na al 9 a sem inerva 9 ao, eles detectaram um 
fluxo marcante de suco pancreatico. Portanto, cm vez de um reflexo nervoso, algum mensageiro quimico tinha circulado pelo 
sangue do intestine ate o pancreas, fazendo-o produzir a secre 9 ao. Entretanto, apenas a acidez nao poderia ser o fator, porque 
ela nao produzia efeito quando injetada diretamente na circula 9 ao. 

Bayliss e Starling plane)aram, entao, o experimento crucial que deu inicio a nova ciencia da endocrinologia. Suspeitando 
que 0 mensageiro quimico originava-se no revestimento mucoso do intestine, eles prepararam um extrato com raspagem da 
mucosa, injetaram-no na circula 9 ao do cachorro e foram recompensados comum fluxo abundante de suco pancreatico. Eles 
denominaram o mensageiro presente na mucosa intestinal de secretina. Mais tarde. Starling cunhou o termo hormonio para 


descrever todos esses mensageiros quimicos, pois ele corretamente supos que a seeretina era apenas o primeiro de muitos 
hormonios a seremdescobertos. 


FIgura 34.1 Fundadores da endocrinologia. A. Sir William H. Bayliss (1860-1924). B. Ernest H. Starling (1866- 
1927). 

sistema endoerino, o segundo grande sistema de integra^ao que controla as atividades de um animal, comunica-se por 
meio de mensageiros quimicos denominados hormonios (Gr. hormdn, excitar). A defini 9 ao classica de hormonios 
estabelece que eles sao compostos quimicos liberados no sangue em pequenas quantidades e transportados pelo sistema 
circulatorio por todo o corpo ate celulas-alvo distantes, onde desencadeiamrespostas fisiologicas. 

Muitos hormonios sao secretados pelas glandulas endocrinas, pequenas glandulas bem vascularizadas e sem ductos, 
formadas por grupos de ceMas dispostas em cordoes ou placas. Como as glandulas endocrinas nao tern ductos, sua unica 
conexao com o resto do corpo e atraves do sangue ou outro fluido corporal; nos vertebrados, elas recebem sua materia-prima 
de seu extenso suprimento sanguineo e nele secretam seu produto hormonal final. As glandulas exocrinas, ao contrario, tern 
ductos para descarregar suas secre^oes em uma superficie livre. Exemplos de glandulas exocrinas sao as glandulas 
sudoriparas e sebaceas da pele, as glandulas salivares e as varias glandulas secretoras de enzimas presentes na parede do 
estomago e do intestino (ver Capitulo 32). 

Essas defini^oes classicas de hormonios e glandulas endocrinas supracitadas, assim como muitas outras generaliza^oes 
na biologia, estao mudando a medida que novas informa^oes surgera Alguns hormonios, como certas neurossecre^oes, podem 
nunca entrar na circula^ao geral. Alemdisso, as evidencias sugeremque muitos hormonios, como os da digestao (ver Capitulo 
32), sao sintetizados em quantidades diminutas por celulas altamente difusas do sistema enteroendocrino, alguns sao 
transportados para o encefalo, onde atuam nos neuronios e celulas da glia (p. ex., insulina e leptina), e outros, como as 
citocinas, sao secretados pelas celulas do sistema imune (Capitulo 35). Esses hormonios podem atuar como 
neurotransmissores no encefalo ou como fatores locals nos tecidos (para-hormonios), que estimulam o crescimento celular 
ou algum processo bioquimico. A maioria dos hormonios, no entanto, e transportada pelo sangue e, dessa forma, difunde-se 
por todos os espa^os dos tecidos do corpo. 

Comparados ao sistema nervoso, os sistemas endocrinos sao de a^ao lenta devido ao tempo necessario para um hormonio 
chegar ate o tecido apropriado, atravessar o endotelio capilar e difundir-se pelo fluido dos tecidos ate as celulas e, as vezes, 
para dentro delas. O tempo minimo de resposta e de segundos, podendo ainda ser muito maior. As respostas hormonais sao, 
em geral, de longa dura^ao (de minutos a dias), enquanto as sob o controle nervoso sao de curta dura^ao (de milissegundos a 
minutos). Esperamos encontrar controle endoerino onde e necessario um efeito sustentavel, como em muitos processos 
metabolicos, de crescimento e reprodutivos. Apesar dessas diferen^as, os sistemas nervoso e endoerino atuam sem uma 
separa^ao nitida, como um sistema unico interdependente. As glandulas endocrinas Ifequentemente recebem orienta^oes do 
encefalo. Inversamente, muitos hormonios atuam no sistema nervoso e afetam significativamente uma grande gama de 
comportamentos dos animals. 

0 primeiro experimento formal na endocrinologia foi executado em 1849, pelo Professor Arnold Adolph Berthold, na Universidade de Gottingen. Ele demonstrou 
conclusivamente que um sinal transportado pelo sangue era produzido pelos testiculos e que essa substancia quimica era responsavel pela produce das 
caracteristicas tanto fisicas quanto comportamentais que distinguiam um galo-macho adulto de frangos imaturos e dos galos adultos castrados (capoes). Berthold 
castrou frangos e dividiu-os em tres grupos. Ele deixou um grupo-controle, crescendo normalmente sem os testiculos. No segundo grupo, ele reimplantou os 








testfculos nos animais castrados. No terceiro grupo, ele implantou testfculos de outrosfrangos. A medida que osfrangos cresciam, ele observou que o grupo castrado 
desenvolvia-se em capoes sem nenhum interesse pelas galinhas e que nao apresentavam a plumagem dos galos nem o comportamento agressivo dos machos. 0 
segundo e o terceiro grupos de aves eram indistinguiveis urn do outro, com a plumagem completa dos machos, comportamento agressivo normal e interesse pelas 
galinhas. Berthold, entao, matou as aves e as dissecou. Ele descohriu que os testfculos transplantados haviam desenvolvido seu proprio suprimento sangufneo e 
funcionavam normalmente. Desse experimento classico, Berthold concluiu que, como nao havia inervagao ate os testfculos, eles deviam secretar urn sinal 
transportado pelo sangue que produzia todas as caracterfsticas masculinas. 

Todos os hormonios sao sinais de baixo ravel. Mesmo quando uma glandula endocrina esta no maximo da atividade 
seeretora, seu hormonio e tao dilmdo pelo grande volume de sangue no qual ele entra que sua eoneentra 9 ao plasmatiea 
raramente excede 10^® M (ou um bilionesimo da eoneentra 9 ao de 1 M). Algumas eelrdas-alvo respondem a coneentra 96 es 
plasmatieas de hormonios tao baixas quanto 10M. Uma vez que os hormonios exereemuma i nf luencia de longo alcanee e 
frequentemente poderosa sobre as celulas, e evidente que sens efeitos sao enormemente amplificados no nivel eelular. 
MECANISMOS DE AgAO HORMONAL 

A ampla distribui 9 ao dos hormonios em um animal permite que alguns deles, como o hormonio do crescimento da glandula 
pituitaria dos vertebrados, afetem a maior parte das celulas ou talvez todas elas, durante estagios especificos da diferencia 9 ao 
eelular. Se os hormonios vao produzir respostas amplas ou respostas altamente especificas apenas em certas celulas e em 
certos momentos, isso depende da presen 9 a de moleculas receptoras nas celulas-alvo (ou dentro delas). Um hormonio liga-se 
apenas as celulas como receptor que, gra 9 as a sua forma molecular especifica, combina-se as moleculas deste. Outras celulas 
sao insensiveis a presen 9 a do hormonio porque nao tern os receptores especificos. Os hormonios atuam por meio de 
receptores de membrana; receptores nucleares e receptores citoplasmaticos. 

Receptores de membrana e o conceito de segundo mensageiro 

Muitos hormonios, como a maioria dos derivados de aminoacidos e os hormonios peptidicos que sao muito grandes ou muito 
polares para passar atraves da membrana plasmatiea, ligam-se a proteinas transmembrana (ver Figura 3.6, Capitulo 3) que 
atuam como sitios receptores na superficie das membranas das celulas-alvo. O hormonio e o receptor formam um complexo 
que desencadeia uma cascata de eventos moleculares dentro da celula. Portanto, o hormonio comporta-se como um primeiro 
mensageiro que causa a ativa 9 ao de umsistema de segundo mensageiro no citoplasma. Pelo menos seis moleculas diferentes 
foram identificadas como segundos mensageiros. Cada uma atua atraves de uma quinase especifica, que causa a ativa 9 ao ou 
inativa 9 ao de enzimas limitantes (ver Capitulo 4) que modificam a dire 9 ao e a taxa de processes citoplasmaticos (Figura 
34.2). Uma vez que muitas moleculas sao ativadas a cada nivel da cascata do sistema de segundo mensageiro ap 6 s a liga 9 ao 
de uma unica molecula de hormonio, a mensageme amplificada, talvez, muitas milhares de vezes. 


Primeiro mensageiro Hormonio 



Figura 34.2 Mecanismos da agao hormonal. Hormonios peptidicos e a epinefrina atuam atraves do sistema de 
segundo mensageiro, como, por exempio, o AMP ciclico, mostrado aqui. A combinagao do hormonio com o 
receptor de membrana estimula a enzima adenilato-ciclase a catalisar a formagao do AMP ciclico (segundo 
mensageiro). Os hormonios tireoidianos ligam-se a urn receptor de membrana e sao transportados para dentro 
da celula por transporte ativo. Nesse ambiente, eles se combinam a receptores citoplasmaticos que sao 
transportados para o nucleo a fim de alterar a transcrigao genica. Os hormonios esteroides difundem-se atraves 
da membrana celular, combinando-se com os receptores citoplasmaticos ou nucleares que alteram a transcrigao 
genica. 

Os sistemas de segundo mensageiro eonhecidos que participam nas agoes hormonais sao o AMP ciclico (cAMP), o GMP 
ciclico (GMPc), a Ca^Vcalmodulina, o inositol-trifosfato (IP3) e 0 diacilglicerol (DAG), O AMP ciclico foi 0 primeiro a ser 
investigado e foi demonstrado como mediador da agao de muitos hormonios peptidicos, incluindo 0 hormonio paratireoidiano, 
0 glucagon, 0 hormonio adrenocorticotrofico (ACTH - adrenocorticotropic hormone), 0 hormonio tireotrofico (TSH - 
thyrotropic hormone), 0 hormonio estimulador dos melanocitos (MSH - melanophore-stimulating hormone) e a 
vasopressina. Ele tambem atua como mediador da agao da epinefrina (tambem chamada de adrenalina), um derivado de 
aminoacido. E interessante que 0 mesmo hormonio pode ativar diferentes sistemas de segundo mensageiro em cada tipo de 
celula-alvo, de tal modo que umunico hormonio produz multiplas agoes dentro de um animal. 

Outros receptores ligados a membrana tern sua propria atividade de quinase e sao ativados quando 0 hormonio se 
combina ao receptor, como, por exempio, os receptores de membrana da insulina e do fator de crescimento semelhante a 
insulina. 

Em 2012, 0 Premio Nobel de Qufmica foi concedido a Brian Kobilka (Stanford) e Robert Lefkowitz (Duke) por seu trabalho sobre outra classe de receptores de 
membrana, os chamados receptores acoplados a proteina G (GPCRs, do ingles G protein coupled receptors). Trata-se de uma grande classe de receptores 
importantes nao somente para os hormonios proteicos e peptidicos, mas tambem para os neurotransmissores (ver Capitulo 33). Os GPCRs podem ser acoplados a 
qualquer um dos sistemas de segundo mensageiro citados anteriormente, produzindo respostas diversas a partir de um hormonio que interage com varios alvos 








celulares. Os GPCRs podem produzir respostas excitatorias e inibidoras nas celulas-alvo dependendo do subtipo de GPCR presente na membrana. Esses receptores 
estao se tornando extremamente importantes na medicina como alvos farmacologicos. 

Receptores nucleares 

Ao contrario dos hormonios peptidicos e da epinefrina, que sao muito grandes para passar atraves das membranas 
plasmaticas, os hormonios esteroides (p. ex., estrogenio, testosterona e aldosterona) sao moleculas lipossoluveis que se 
difundem prontamente atraves das membranas plasmaticas. Uma vez dentro do citoplasma das celulas-alvo, os hormonios 
esteroides ligam-se seletivamente a moleculas receptoras. Embora essas moleculas receptoras possam estar localizadas tanto 
no citoplasma quanto no nucleo, seu local final de atividade e nuclear. O complexo hormonio-receptor, agora chamado de 
proteina reguladora do gene, ativa ou inibe genes especificos. Como resultado, a transcri^ao genica e alterada (ver Capitulo 
5), ja que as moleculas de RNA mensageiro sao sintetizadas de acordo com sequencias especificas do DNA. Aestimula^ao ou 
a inibi^ao da forma 9 ao de mRNA modificam a produ^ao de enzimas-chave, desencadeando, portanto, o efeito observado do 
hormonio (Figura 34.2). Os hormonios da tireoide e o hormonio da muda dos insetos, a ecdisona (um esteroide, Capitulo 2), 
tambem agem atraves de receptores nucleares. Os hormonios tireoidianos ligam-se primeiro a uma molecula de transporte, que 
consiste em uma proteina transmembrana (Capitulo 3) que usa o ATP para transferir os hormonios para o interior da celula. 

Comparados aos hormonios peptidicos, que atuam indiretamente atraves de sistemas de segundo mensageiro, os 
hormonios esteroides e tireoidianos tern um efeito direto na sintese de proteinas porque se ligam a um receptor nuclear que 
modifica a atividade de umgene especifico. 

Receptores citoplasmaticos 

Hoje se sabe que os hormonios lipossoluveis, como o estrogenio, interagemnao somente com os receptores nucleares, mas 
tambem com os receptores citoplasmaticos ligados ou nao a membrana dentro do citoplasma. Uma vez ativados, esses 
complexos de hormonio-receptor interagem com os sistemas de segundo mensageiro no interior do citoplasma (como os 
hormonios peptidicos) ou por meio de uma cadeia de eventos que ativam fatores que entram no nucleo para estimular ou inibir 
os processos de transcri 9 ao (ver Capitulo 5). Desse modo, os hormonios lipossoluveis fornecem um controle multiplo e 
complexo das celulas-alvo. 

Controle das taxas de secre^ao dos hormonios 

Os hormonios infiuenciam as fun 96 es celulares alterando as taxas de muitos processos bioquimicos diferentes. Muitos afetam 
a atividade enzimatica e, portanto, alteram o metabolismo celular; alguns modificam a permeabilidade da membrana; alguns 
regulam a sintese de proteinas celulares; e alguns estimulam a libera 9 ao de hormonios de outras glandulas endocrinas. Como 
todos esses sao processos dinamicos que precisam adaptar-se as demandas metabolicas variaveis, eles precisam ser 
controlados, e nao simplesmente ativados, pelos hormonios apropriados. Esse controle e realizado pela libera 9 ao 
precisamente controlada de um hormonio no sangue. A concentra 9 ao de um hormonio no fiuido corporal depende de dois 
fatores: sua taxa de secre 9 ao e a taxa na qual ele e desativado e removido da circula 9 ao. Consequentemente, se a secre 9 ao 
deve ser controlada corretamente, uma glandula endocrina precisa de informa 96 es sobre o nivel de seu(s) pr 6 prio(s) 
horm 6 nio(s) no plasma. 

A maioria dos hormonios e controlada por sistemas de retroaIimenta9ao negativa que operam entre as glandulas que 
secretam os hormonios e os produtos ou efeitos das celulas-alvo (Figura 34.3). Umpadrao de retroalimenta 9 ao e aquele no 
qual a produ 9 ao e sempre comparada a um ponto de referenda, como um termostato. Por exemplo, o CRH {corticotropin¬ 
releasing hormone - hormonio liberador de corticotrofina), secretado pelo hipotalamo, estimula a hipofise (que contem as 
celulas-alvo) a liberar ACTH. O ACTH estimula a glandula suprarrenal (que contem as celulas-alvo) a secretar cortisol. A 
medida que o nivel de ACTH eleva-se no plasma, ele atua ou “retroalimenta” o hipotalamo, para inibir a libera 9 ao do CRH. 
De modo semelhante, a medida que o nivel de cortisol sobe no plasma, ele “retroalimenta” o hipotalamo e a hipofise para 
inibir a libera 9 ao tanto do CRH quanto do ACTH, respectivamente. Assim, qualquer desvio do ponto de referenda (um nivel 
especifico de cada hormonio no plasma) leva a uma a 9 ao corretiva no sentido oposto (Figura 34.3). Esse sistema de 
retroalimenta 9 ao negativa e altamente eficaz para impedir osdla 96 es extremas na produ 9 ao hormonal. No entanto, os sistemas 
de retroalimenta 9 ao hormonal sao mais complexos do que um rigido sistema de “drcuito fechado” como um termostato que 


controla o sistema de aquecimento central de uma casa, porque a retroalimenta^ao hormonal pode ser alterada por 
irrforma^oes do sistema nervoso, por metabolitos on por outros hormonios. 



Sistema geral de retroalimenta9ao negative 



Exempio especifico de um sistema de retroalimenta9ao negative 


Figura 34.3 Sistemas de retroalimentagao negativa. 

De fato, oscilagoes extremas na produgao hormonal ocorrem algumas vezes em condigoes naturals. Entretanto, como elas 
tern 0 potencial de perturbar os mecanismos homeostaticos precisamente ajustados, como as oscilagoes extremas, resultantes 
de uma retroalimenta9ao positiva, sao altamente reguladas e possuem um mecanismo bemmarcado de interrupgao. Durante a 
retroalimentagao positiva, o sinal (ou a salda do sistema) reboalimenta o sistema de controle e eausa um aumento no sinal 
inicial. Dessa forma, o sinal inicial torna-se progressivamente amplificado a fim de produzir um evento explosive. Por 
exempio, os hormonios que controlam o parto elevam-se do seu ponto de referenda normal e sao interrompidos pelo 
nascimento da cria que sal do utero (ver Capltulo 7). 

HORMONIOS DOS INVERTEBRADOS 

Todos os taxons de invertebrados produzem hormonios, e os cnidarios, nematodeos e anelideos tern eelulas endoerinas que 
agem de maneira autonoma e nao estao organizadas em glandulas. As glandulas endoerinas aparecem nos moluscos e 
artropodes e sao mais complexas nestes ultimos. Na maioria dos files de invertebrados, esses sinais quimicos devem se 
mover da fonte para as celulas-alvo por meio dos fiuidos corporais que nao sejamo sangue em cireulagao. Os hormonios dos 
invertebrados sao peptidios (Ifequentemente neuropeptidios), esteroides ou terpenoides (moleculas organicas lipossoluveis), 
porem os peptidios e neuropeptidios sao os mais comuns enbe diferentes grupos de invertebrados. Alguns hormonios sao 
parecidos com os dos vertebrados em estrutura e fungao (p. ex., os esteroides), mas existe uma diversidade muito maior na 
fungao endocrina dos invertebrados do que na dos vertebrados. Os hormonios dos invertebrados eontrolam mudangas de cor, 
crescimento, reprodugao e mecanismos homeostaticos internos, como o metabolismo, os niveis de combustiveis metabolicos e 
a osmorregulagao. 

Em muitos filos de animais, a prineipal fonte de hormonios sao as eelulas neurossecretoras, eelulas nervosas 
especializadas capazes de sintetizar e seeretar hormonios. Sens produtos, chamados de hormonios neurossecretores ou 
neurossecregoes, sao descarregados diretamente nos fiuidos corporais e atuam como uma ligagao crucial entre os sistemas 
nervoso e endocrino. 

Tern sido demonsbado que peptidios e neuropeptidios conbolam muitos processos fisiologicos nos invertebrados. Nos 
crustaceos, o peptidio cardioativo aumenta a taxa cardiaca. Os hormonios que regulam o metabolismo dos carboidratos, 
gorduras e aminoacidos perteneem a familia dos hormonios hiperglicemicos de crustaceos (CHH - crustacean 
hyperglycaemic hormone) e a familia dos hormonios adipocineticos nos insetos. Os hormonios diureticos estimulam a 
secregao de fiuido nos tubulos de Malpighi dos insetos (Capitulo 30). ETma familia de pequenos neuropeptidios chamados de 
peptidios relacionados como FMRFaniida (EaRPs -FMRFamide-relatedpeptides) parece ter evoluido junto coma simetria 































bilateral, e suas fim^oes parecemter sido conservadas por todos os filos. Sabe-se que os peptldios dessa famllia controlamos 
tecidos musculares do corpo, e os processos digestivos e reprodutivos em muitos invertebrados, bem como processos de 
osmorregula^ao nos nematodeos, anelldeos, moluscos e insetos, alem do fluxo de hemolinfa arterial nos erustaceos. Agora, 
eles tern sido isolados e earacterizados nos vertebrados. Urn proeesso neurossecretor extensivamente estudado nos 
invertebrados e o eontrole do desenvolvimento e metamorfose dos insetos. Nos insetos, assim eomo em outros artropodes, o 
erescimento oeorre ao longo de uma serie de passes nos quais o rigido exoesqueleto nao expansivel e periodicamente 
deseartado e substituido por um novo exoesqueleto maior. A maioria dos insetos passa por um proeesso de metamorfose 
(Capitulo 21), no qual uma serie de estagios juvenis, cada qual exigindo a forma 9 ao de um novo exoesqueleto, termina eom 
uma muda. 

Os fisiologos que estudam insetos deseobriram que a muda e a metamorfose (ver Capitulo 21) sao eontroladas, 
prineipalmente, pela intera 9 ao de dois hormonios: um que favorece o ereseimento e a difereneia 9 ao das estruturas do adulto; 
outro que favorece a reten 9 ao das estruturas juvenis. Esses dois hormonios sao o hormonio da muda ou ecdisona, um 
esteroide produzido pela glandula protoracica, e o hormonio juvenil, umterpenoide produzido pelos corpora allata (Figura 
34.4). 



Figura 34.4 Controle endocrino da muda em uma mariposa, tipico dos insetos que sofrem metamorfose 
completa. Muitas mariposas acasalam na primavera ou no verao, e os ovos logo eclodem no primeiro de varies 
estagios larvais denominados instares. Apos a ultima muda larval, a ultima e maior larva (taturana) tece um casulo 
no qual ira passar pela pupa. A pupa hiberna durante o inverno, e um adulto emerge na primavera para comegar 
uma nova geragao. O hormonio juvenil e a ecdisona interagem a fim de controlar a muda e a formagao da pupa. 
Muitos genes sao ativados durante a metamorfose, como se observa nos cromossomos politenicos (coluna 































central). As politenias formam-se em sequencia durante as sucessivas mudas. Mudangas na espessura da 
cuticula e nas caracteristicas superficiais sao mostradas a direita. 

A ecdisona e controlada pelo hormonio protoracicotrofico ou PTTH (prothoracicotropic hormone). Esse hormonio e 
um polipeptidio (peso moleeular de cerea de 5.000) produzido por celulas neurosseeretoras do cerebro e transportado por 
axonios para os corpora cardiacum, onde e armazenado. Periodieamente, durante o erescimento juvenil, a liberagao de PTTH 
no sangue estimula a glandula protoraciea a seeretar eedisona. A eedisona ligada ao seu receptor nuclear atua diretamente nos 
cromossomos como uma protelna reguladora dos genes (Figura 34.2), para causar a muda e o subsequente desenvolvimento 
das estruturas adultas. No entanto, ela e mantida sob controle do hormonio juvenil, que favorece a manutengao de 
caracteristicas juvenis. Durante os estagios juvenis, predomina o hormonio juvenil e cada muda produz outro jovem maior 
(Figura 34.4). Finalmente, a produgao de hormonio juvenil diminui, permitindo a metamorfose final para o estagio adulto. 

Pelo menos para alguns insetos, o hormonio juvenil parece ser importante durante a diapausa (ou desenvolvimento 
interrompido), que pode ocorre em qualquer estagio da metamorfose. A diapausa normalmente ocorre devido a mudangas 
sazonais nas condigoes ambientais, como temperaturas Ifias ou mudangas no comprimento do dia. Em alguns insetos, os altos 
niveis de hormonio juvenil inibem a liberagao de PTTH, e, assim, os niveis de eedisona permanecem baixos e o 
desenvolvimento para o proximo estagio e interrompido. Em outros insetos, a diapausa e devida a uma diminuigao na 
atividade neurossecretora cerebral e uma redugao direta de PTTH, ou por um efeito direto da temperatura nas glandulas 
protoracicas, causando a diminuigao da secregao de eedisona. O hormonio juvenil tambem esta presente nos insetos adultos, 
onde esta envolvido na regulagao do desenvolvimento dos ovulos nas femeas. Alem disso, niveis baixos causam uma 
diminuigao da fungao reprodutiva durante a diapausa do adulto (ou dormencia), que ocorre durante os meses de invemo em 
alguns insetos. 

Baseados em extensos estudos sobre todos os aspectos da regulagao endocrina nos insetos, os cientistas sintetizaram 
muitos disruptores endocrinos diferentes, projetados para controlar as populagoes de insetos, como potentes analogos do 
hormonio juvenil, que induzem mudas finals anormais ouprolongam, ou ainda bloqueiamo desenvolvimento. Ao contrario dos 
inseticidas quimicos, eles sao altamente especificos, porem, considerando a semelhanga das fungoes dos hormonios entre os 
diversos grupos de invertebrados, eles sao, ecologicamente, menos benignos do que originalmente se pensava. 
GLANDULAS ENDOCRINAS E HORMONIOS DOS VERTEBRADOS 

Descreveremos alguns dos hormonios vertebrados mais bem compreendidos e importantes, incluindo um breve resumo dos 
mecanismos hormonais dos mamiferos (porque os mamiferos de laboratorio e os seres humanos sempre foram objeto de 
pesquisas mais intensas) e uma discussao sobre algumas diferengas importantes nos papeis funcionais dos hormonios nos 
diferentes grupos de vertebrados. 

Hormonios do hipotalamo e da hipofise 

A hipofise, ou glandula pituitaria, e uma pequena glandula (0,5 g nos seres humanos) localizada emuma depressao na base do 
cranio (Figura 34.5). E uma glandula de duas partes com uma origem embrionaria dupla. Aadeno-hipofise (hipofise anterior) 
e derivada embriologicamente do ceu da boca. A neuro-hipofise (hipofise posterior) surge de uma porgao ventral do encefalo, 
0 hipotalamo, e esta conectada a ele por meio de umpedunculo, o infundihulo. Embora a adeno-hipofise nao tenha qualquer 
conexao anatomica com o encefalo, esta conectada funcionalmente por um sistema circulatorio portal especial (porta- 
hipofisario). A circulagao portal e aquela que transporta sangue de uma rede capilar para outra (Figuras 34.5 e 34.6). Nesse 
caso, a circulagao portal prove uma conexao entre as celulas neurosseeretoras do hipotalamo e as endderinas da adeno- 
hipdfise. 

Hipotalamo e neurossecregao 

Devido a importancia estrategica da hipofise, infiuenciando a maioria das atividades hormonais do corpo, ela ja foi chamada 
de “glandula mestre”. Entretanto, essa descrigao nao e apropriada porque os hormonios da adeno-hipofise sao controlados por 
uma instancia superior, os centros neurossecretores do hipotalamo. O proprio hipotalamo e em ultima instancia controlado por 
outras regioes do encefalo. O hipotalamo contem grupos de celulas neurosseeretoras, que sao celulas nervosas especializadas 
(Figuras 34.5 e 34.6) que produzem neuro-hormonios. Os que regulam a adeno-hipofise sao denominados hormonios 
Hheradores ou hormonios de inihigao (ou “fatores”). Esses neuro-hormonios percorrem os axonios nervosos ate suas 


termina 96 es na eminencia media. Aqui, eles entram em uma rede capilar para completar sua jornada ate a adeno-hipofise 
atraves do sistema porta-hipotalamico-hipofisario. Os hormonios hipotalamicos, entao, estimulam ou inibem a libera^ao de 
varies hormonios da adeno-hipofise. Diversos hormonios hipotalamicos liberadores e inibidores foram descobertos, 
caracterizados quimicamente e isolados em estado puro (Quadro 34.1), embora a identifica^ao e a a 9 ao de alguns hormonios 
hipotalamicos listados no Quadro 34.1 ainda sejam hipoteticas. Outras celulas neurossecretoras hipotalamicas possuem 
axonios que viajampelo infundibulo e tern suas termina 96 es nervosas na neuro-hipofise. Bias secretam os neuro-hormonios 
diretamente na circula 9 ao sanguinea geral, e nao no sistema porta-hipotalamico-hipofisario (Figura 34.5). 



Figura 34.5 Hipotalamo e hipofise humanos. O lobo posterior esta conectado diretamente ao hipotalamo por 
axonios das celulas neurossecretoras. O lobo anterior esta conectado indiretamente ao hipotalamo por uma 
circulagao portal (mostrado em vermelho), comegando na base do hipotalamo e terminando na adeno-hipofise. 
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Figura 34.6 Relagao entre os hormonios hipotalamicos, hipofisarios e das glandulas-alvo. A sequencia hormonal 
quo controla a liberagao do cortisol do cortex da suprarrenal e usada como urn exemplo. 

Adeno-hipofise 


A adeno-hipofise eonsiste em um lobo anterior (pars distalis), conforme mostrado na Figura 34.5, e um lobo intermediario 
(pars intermedia), ausente emalguns animais (incluindo os humanos). A adeno-hipofise produz sete hormonios e, nos animais 
comum lobo intermediario, todos, exceto um, sao liberados pelo lobo anterior. 

A adeno-hipofise produz quatro hormonios, coletivamente chamados de hormonios troficos (do grego trope, virar-se na 
diregao de), que regulam outras glandulas endocrinas (Quadro 34.1). O hormonio tireoestimulante (TSH - thyroid- 
stimulating hormone) ou tireotrofina estimula a produgao de hormonios pela tireoide. Dois hormonios troficos, comumente 
chamados de gonadotrofinas, atuam nas gonadas (ovarios das femeas, testiculos dos machos). Estes sao o hormonio 
foliculoestimulante (FSH - follicle-stimulating hormone) e o hormonio luteinizante (LH - luteinizing hormone). O FSH 
promove a produgao de ovulos e a secregao de estrogenio nas femeas, e sustenta a produgao de espermatozoides nos machos. 
O LH induz a ovulagao, a produgao do corpo luteo e a secregao dos esteroides sexuais femininos: a progesterona e o 
estrogenio. Nos machos, o LH promove a produgao dos esteroides sexuais masculinos (principalmente testosterona). Lie ja foi 










chamado de hormonio estimulador das celulas intersticiais (ICSH) nos machos, antes de se descobrir que era identico ao LH 
das femeas. O controle hormonal da reprodu^ao esta extensamente discutido no Capltulo 7. O quarto hormonio trofico, 
hormonio adrenocorticotrofico (ACTH - adrenocorticotropic hormone), aumenta a produ 9 ao e a seore 9 ao dos hormonios 
esteroides do eortex da suprarrenal. 

A prolactina e o hormonio do crescimento (GH - growth hormone), estruturalmente relacionados, sao proteinas. A 
prolactina e esseneial para preparar as glandulas mamarias para lacta 9 ao; depois do nascimento, e necessaria para a produ 9 ao 
de leite. A prolactina tambemesta envolvida no comportamento parental emuma grande diversidade de vertebrados. Alem do 
seu papel mais tradicional nos proeessos reprodutivos, ela regula o equilibrio hidrico e de eletrolitos em muitas espeeies. 
Mais recentemente, foi demonstrado que a prolactina e um mediador quimico do sistema imunologico e importante na 
forma 9 ao de novos vasos sanguineos (angiogenese). Ao conbario dos hormonios troficos, a prolactina age diretamente nos 
tecidos-alvo, emvez de abaves de oubos hormonios. 

O GH (tambem chamado de somatotrofina) desempenha um papel vital no conbole do crescimento do corpo abaves de 
seu efeito estimulador na mitose celular, na sintese de RNA mensageiro e proteinas, e no metabolismo, espeeialmente nos 
tecidos novos dos vertebrados jovens. O hormonio do erescimento atua diretamente no crescimento e no metabolismo, hem 
eomo indiretamente abaves de um hormonio polipeptidico, o fator de crescimento semelhante a ins ulin a (IGF- insulin-like 
growth factor) ou somatomedina, produzido pelo figado. 

O unico hormonio da adeno-hipofise produzido pelo lobo intermediario e o hormonio estimulador dos melanocitos 
(MSH - melanocyte-stimulating hormone). Nos peixes eartilaginosos e osseos, anfibios e repteis nao aves, o MSH e um 
hormonio de a 9 ao direta que promove a dispersao do pigmento melanina no interior dos melanocitos, causando o 
escurecimento da pele. Nas aves e mamiferos, o MSH e produzido por eelulas no interior da adeno-hipofise, em vez de no 
lobo intermediario, mas sua fun 9 ao fisiologica permanece ineerta. O MSH nao parece estar relaeionado com a pigmenta 9 ao 
nos endotermicos, apesar de eausar o escurecimento da pele nos seres humanos se injetado na cireula 9 ao. Ate recentemente, 
muitos endoerinologistas consideravam o MSH um hormonio vestigial nos mamiferos, mas o interesse foi reativado por 
estudos que demonsbaram que ele aumenta a memoria e o crescimento do feto. Alem disso, o MSH foi isolado a partir de 
regioes especificas do hipotalamo, onde esta ligado a regula 9 ao do comportamento alimentar e metabolieo em mamiferos 
adultos. Estudos futuros determinarao se existe um papel semelhante para o MSH durante o desenvolvimento. O MSH e o 
ACTH sao derivados de uma moleeula precursora (pro-opiomelanocortina ou POMC), que e banserita e baduzida de um 
unico gene. 
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^Um unico hormonio, GnRH, controla tanto o FSH quanto o LH, porem alguns estudos sugerem a existencia de urn 
hormonio liberador do FSH (FSH-RH) diferente. 

^GnlH foi descoberto em aves e mamiferos. 

^As aves e alguns mamiferos nao tern o lobo intermediario. Nesses animals, o MSH e produzido pelo lobo 
anterior. 

"^Nos mamiferos. 

^Em todas as classes de vertebrados, exceto mamiferos, tern sido identificados hormonios relacionados. 

Neuro-hipofise 

O hipotalamo e a fonte de dois hormonios do lobo posterior da hipofise (Quadro 34.1). Eles sao formados em celulas 
neurossecretoras no hipotalamo, cujos axonios se estendem para baixo pelo pedunculo infundibular e para dentro do lobo 
posterior. Os hormonios sao secretados de terminais axonios que terminam proximo a capilares sanguineos, nos quais os 
hormonios entram quando liberados (ver Figura 34.5). De certa maneira, o lobo posterior nao e uma glandula endocrina 
verdadeira, mas um centro de armazenamento e libera 9 ao para hormonios produzidos inteiramente no hipotalamo. Os dois 
hormonios do lobo posterior dos mamiferos, a ocitocina e a vasopressina, sao muito parecidos quimicamente. Ambos sao 
polipeptidios consistindo em oito aminoacidos (octapeptidios, Figura 34.7). Esses hormonios estao entre os de agao mais 
rapida, pois podemproduzir uma resposta emsegundos apos sua libera 9 ao pelo lobo posterior. 

A ocitocina tern duas importantes fun 96 es reprodutivas especializadas nas femeas adultas dos mamiferos. Fla estimula a 
contra 9 ao da musculatura lisa uterina durante o parto (nascimento de jovem). Na pratica clinica, a ocitocina e utilizada para 
induzir as contra 96 es durante um trabalho de parto prolongado e para evitar a hemorragia uterina apos o nascimento. Uma 
segunda a 9 ao da ocitocina e a da eje 9 ao do leite pelas glandulas mamarias em resposta a suc 9 ao. Trabalhos recentes tambem 
estabeleceram um papel para a ocitocina no comportamento de forma 9 ao de casais, em ambos os sexos, em algumas especies 
monogamas de ratos do campo. 


Ocitocina 




Figura 34.7 Hormonios da neuro-hipofise dos mamiferos. Tanto a ocitocina quanto a vasopressina consistem em 
oito aminoacidos (as duas moleculas de cisteina ligadas ao enxofre sao consideradas urn unico aminoacido, a 
cistina). A ocitocina e a vasopressina sao identicas, exceto pela substituigao de aminoacidos nas posigoes em 
azul. As abreviagoes representam os aminoacidos. 

A vasopressina, o segundo hormonio do lobo posterior, atua nos ductos coletores do rim a fim de aumentar a reabsorgao 
de agua e, assim, restringir o fluxo urinario, conforme ja descrito no Capitulo 30. E, portanto, frequentemente chamado de 
hormonio antidiuretico on ADH. A vasopressina tambem aumenta a pressao sanguinea por meio de sen efeito vasoconstritor 
generalizado nos musculos lisos das arteriolas e atua eentralmente aumentando a sede e, portanto, o comportamento de beber. 
Por fim, a vasopressina tern sido associada ao comportamento de formagao de casais em algumas especies monogamas de 
roedores. 

Todos os vertebrados com maxilas secretam dois hormonios do lobo posterior que sao muito semelhantes aqueles dos 
mamiferos. Todos sao octapeptidios, porem sua estrutura varia devido as substituigoes de aminoacidos em tres das suas oito 
posigoes na molecula. 

De todos os hormonios do lobo posterior, a vasotocina (Quadro 34.1) tern a mais ampla distribuigao filogenetica e e 
considerada o hormonio “ancestral” do qual outros octapeptidios evoluiram Ele ocorre em todas as classes de vertebrados, 
exceto nos mamiferos. E um hormonio de equilibrio hidrico nos anfibios, especialmente nos sapos, nos quais atua na 
conservagao de agua (1) aumentando a permeabilidade da pele (para favorecer a absorgao de agua do ambiente), (2) 
estimulando a reabsorgao de agua a partir da bexiga urinaria e (3) diminuindo o fluxo urinario. A agao da vasotocina e mais 
bem compreendida nos anfibios, mas parece desempenhar algum papel na conservagao de agua tambem nas aves e nos repteis 
nao aves. 

Glandula pineal 

Em todos os vertebrados, a parte dorsal do encefalo, o diencefalo (Eigura 33.13, no Capitulo 33), origina uma evaginagao 
saculiforme chamada de complexo pineal, que se localiza logo abaixo do cranio, em uma posigao mediana. Nos vertebrados 
ectotermicos, o complexo pineal contem tecido glandular e um orgao sensorial fotorreceptor envolvido nas respostas de 
pigmentagao e nos ritmos biologicos relacionados como ciclo luz/escuro. Nas lampreias, muitos anfibios, lagartos e tuataras 
{Sphenodon, Capitulo 26), o 6rgao fotorreceptor mediano e tao bem desenvolvido, contendo estruturas analogas as lentes e 
c6mea dos olhos laterals, que e Ifequentemente chamado de terceiro olho. Nas aves e mamiferos, o complexo pineal e uma 
estrutura completamente glandular chamada de glandula pineal. A glandula pineal produz o hormonio melatonina. A secregao 
de melatonina e fortemente afetada pela exposigao a luz. Sua produgao e menor durante o dia e maior a noite. Nos vertebrados 
nao mamiferos a glandula pineal e responsavel por manter os ritmos circadianos - ritmos autogerados (enddgenos) que tern 
cerca de 24 h de duragao. Um ritmo circadiano serve como um reldgio bioldgico para muitos processos fisioldgicos que 
seguem um padrao regular. 

Nos mamiferos, uma area do hipotalamo denominada nucleo supraquiasmatico tornou-se o principal marca-passo 
circadiano, embora a glandula pineal ainda produza melatonina a noite e atue reforgando o ritmo circadiano do nucleo 











supraquiasmatico. Nas aves e nos mamiferos, nos quais os ritmos sazonais da reprodu 9 ao sao regulados pelo fotoperiodo, a 
melatonina desempenha umpapel critico na temporiza^ao da atividade das gonadas. Nos animais que se reproduzem em dias 
longos, como os cavalos, furoes, hamsters e camundongos Peromyscus, uma redu 9 ao na estimula 9 ao luminosa, devido a urn 
encurtamento do dia no outono, aumenta a secre 9 ao de melatonina, e, nessas especies, a atividade reprodutiva e suprimida 
durante os meses de inverno. O aumento da dura 9 ao dos dias na primavera tern o efeito oposto, e as atividades reprodutivas 
sao retomadas. Os reprodutores de dias curtos, como o veado-de-cauda-branca {Odocoileus virginianus), a raposa-prateada 
{Vulpes vulpes), a jaritataca e as ovelhas, sao estimulados pelo comprimento reduzido do dia no outono; o aumento dos niveis 
de melatonina nessa epoca esta associado com o aumento da atividade reprodutiva. O papel da melatonina e indireto em 
ambos os casos porque ela propria nao estimula neminibe o ciclo reprodutivo. 

A glandula pineal produz efeitos sutis nos ritmos circadianos e anuais de mamiferos nao regulados pelo fotoperiodo 
(como os seres humanos). Por exemplo, a secre 9 ao de melatonina temsido relacionada com uma doen 9 a de altera 96 es no sono 
e na alimenta 9 ao em humanos, chamada de transtorno afetivo sazonal (SAD - seasonal affective disorder). Algumas pessoas 
que vivem em latitudes mais ao norte, onde os dias sao bem curtos no inverno e a produ 9 ao de melatonina aumenta, fleam 
deprimidas durante essa esta 9 ao, dormem longos periodos e podem comer descontroladamente. Em geral essa depressao de 
inverno pode ser tratada via exposi 9 ao a lampadas que emitemluz semelhante a do Sol, abrangendo todo o espectro luminoso. 
Essa exposi 9 ao diminui a secre 9 ao de melatonina pela glandula pineal. Os ritmos flsiologicos alterados, associados a 
mudan 9 a de fuso horario, trabalho em turnos e envelhecimento, tambem estao relacionados com ritmos inadequados de 
melatonina. Estudos recentes sugerem que os problemas de ritmos circadianos tambem podem estar relacionados com 
disturbios psiquiatricos, sindromes metabolicas (ocorrencia simultanea de pressao sanguinea alta, altos niveis de insulina, 
excesso de gordura corporal ao redor da cintura ou elevados niveis de colesterol) e riscos de cancer aumentados. 
Neuropeptidios encefalicos 

A distin 9 ao cinzenta entre os sistemas endocrino e nervoso e ainda mais evidente na lista crescente de neuropeptidios 
semelhantes a hormonios que tern sido descobertos no sistema nervoso central e periferico dos vertebrados e dos 
invertebrados. Os neuropeptidios e os GPCRs associados (ver anteriormente) foram identiflcados nos cnidarios, assim como 
nos protostomios e deuterostomios. Nos mamiferos, aproximadamente 40 neuropeptidios (cadeias curtas de aminoacidos) 
foram localizados usando marca 9 ao imunologica com anticorpos e visualizados em cortes histologicos sob o microscopio, e a 
lista ainda esta aumentando. Muitos levam uma vida dupla - comportam-se como hormonios, levando sinais das celulas 
glandulares ate sens alvos, e como neurotransmissores, retransmitindo sinais entre celulas nervosas. Por exemplo, tanto a 
ocitocina quanto a vasopressina foram localizadas em locals disperses no encefalo por metodos imunologicos. Essa 
descoberta esta relacionada com a fascinante observa 9 ao de que pessoas e animais de laboratorio injetados com diminutas 
quantidades de vasopressina experimentaram um aumento no aprendizado e na memoria. Esse efeito da vasopressina no tecido 
encefalico nao esta relacionado com a sua bem conhecida fun 9 ao antidiuretica no rim (Capitulo 30). Diversos hormonios, 
como a gastrina e a colecistocinina (Capitulo 32) (considerados anteriormente como apenas parte do sistema enteroendocrino 
do trato gastrintestinal), foram descobertos no cortex cerebral, hipocampo e hipotalamo. Alem das suas a 96 es gastrintestinais, 
a colecistocinina controla o comportamento de alimenta 9 ao e a saciedade e pode ter outras fun 96 es como a neurorregula 9 ao 
cerebral. As endorfmas e encefalinas, neuropeptidios que se ligam a receptores opioides e influenciam a percep 9 ao de prazer 
e de dor (ver nota no Capitulo 33), tambem funcionam em circuitos encefalicos que modulam outras fun 96 es nao relacionadas 
com 0 prazer e a dor, como o controle da pressao sanguinea, temperatura corporal, movimentos do corpo, alimenta 9 ao e 
reprodu 9 ao. Ainda mais intrigante e o fato de as endorflnas serem derivadas do mesmo pro-hormonio (POMC) que origina os 
hormonios ACTH e MSH da adeno-hipoflse. 

A tecnica do radioimunoensaio, desenvolvida por Solomon Berson e Rosalyn Yalow por volta de 1960, revolucionou a endocrinologia e a neuroquimica. Em primeiro 
lugar, os anticorpos do hormonio de interesse (p. ex., insulina) sao preparados injetando-o em um mamifero, como porquinhos-da-india ou coelhos. Depois, uma 
quantidade fixa de insulina marcada radioativamente e anticorpos de insulina nao marcados sao misturados a uma amostra do plasma sanguineo a ser medido. A 
insulina nativa no plasma sanguineo e a insulina radioativa competem pelos anticorpos de insulina. Quanto mais insulina estiver presente na amostra, menos 
insulina radioativa se combinara aos anticorpos. As insulinas combinadas e nao combinadas sao separadas e suas radioatividades medidas, junto com as de solugoes 


padrao apropriadas que contem quantidades conhecidas de insulina para determinar a quantidade de insulina presente na amostra de sangue. 

Prostaglandinas e citocinas 

Prostaglandinas 

As prostaglandinas sao derivadas de acidos graxos insaturados de cadeia longa que foram descobertas no fluido seminal na 
deeada de 1930. Aprinelpio, pensou-se que fossem produzidas apenas pela glandula da prostata (por isso o nome), mas agora 
tern sido eneontradas em virtualmente todos os teeidos dos mamlferos. As prostaglandinas frequentemente atuam como 
hormonios locais e tern a^oes diversas em muitos teeidos diferentes, tomando difieeis generaliza^oes sobre sens efeitos. 
Muitos de sens efeitos, no entanto, envolvem os museulos lisos. Em alguns teeidos, as prostaglandinas regulam a 
vasodilata^ao ou a vasoconstri 9 ao pela sua a 9 ao nos museulos lisos das paredes dos vasos sanguineos. Sabe-se que elas 
estimulam a contra 9 ao do musculo liso do utero durante o trabalho de parto. Tambem existem evidencias de que a 
superprodu 9 ao de prostaglandinas uterinas e responsavel pelos sintomas dolorosos da menstrua 9 ao (dismenorreia) 
experimentados por muitas mulheres. Varios inibidores das prostaglandinas que proporcionam alivio para esses sintomas 
foram aprovados como medicamentos. Entre outras a 96 es das prostaglandinas estao a intensifica 9 ao da dor em teeidos 
danificados, a media 9 ao da resposta inflamatoria (ver Capitulo 35) e o envolvimento na febre. 

Citocinas 

Ja ha algum tempo sabemos que as celulas do sistema imunologico comunicam-se entre si e que essa comunica 9 ao e crucial 
para a resposta imunologica. Agora, compreendemos que um grande grupo de hormonios polipeptidicos, chamados de 
citocinas (Capitulo 35), media a comunica 9 ao de uma ampla variedade de celulas e pode afetar as celulas que as secretam, 
celulas proximas, assim como outros hormonios, ate celulas em locais distantes. Suas celulas-alvo tern receptores especificos 
para as citocinas, ligados a superftcie da membrana. As citocinas coordenam uma rede complexa, com algumas celulas-alvo 
sendo ativadas, estimuladas a se dividir e, Ifequentemente, a secretar suas proprias citocinas. As mesmas citocinas que ativam 
algumas celulas podem suprimir a divisao de outras celulas-alvo. As citocinas tambem estao envolvidas na produ 9 ao do 
sangue e na regula 9 ao do balan 90 energetico pelo sistema nervoso central. Muitas citocinas que sao secretadas pelo tecido 
adiposo, denominadas adipocinas, tornaram-se foco de pesquisa da regula 9 ao do equilibrio energetico e da obesidade. 
Hormonios do metabolismo 

Um importante grupo de hormonios ajusta o delicado equilibrio das atividades metabolicas. As taxas das rea 96 es quimicas 
dentro das celulas sao Ifequentemente reguladas por longas sequencias de enzimas (ver Capitulo 4). Os hormonios podem 
alterar a atividade de enzimas cruciais em um processo metabolico, acelerando ou inibindo assim todo o processo. Os 
hormonios mais importantes do metabolismo sao os da tireoide, paratireoide, glandula suprarrenal, pancreas e tecido adiposo 
branco, bem como o hormonio do crescimento da adeno-hipofise, anteriormente mencionado. Mais recentemente, o musculo 
esqueletico foi acrescentado a essa lista. 

Hormonios da tireoide 

A glandula tireoide e uma grande glandula endocrina localizada no pesco 90 de todos os vertebrados. Ela e composta por 
milhares de minusculas unidades em forma de esfera, chamadas de foliculos, onde dois hormonios, a tri-iodotironina e a 
tiroxina (T3 e T4, respectivamente), sao sintetizados, armazenados e liberados na corrente sanguinea quando necessario. O 
tamanho dos foliculos e as quantidades de T 3 e T 4 neles armazenadas dependem da atividade da glandula (Eigura 34.8). Um 
terceiro hormonio, a calcitonina, tambem e secretado pelas celulas C da glandula tireoide dos mamiferos; esse hormonio e 
discutido na se 9 ao do metabolismo do calcio (adiante). 


Epitelio folicular 
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Figura 34.8 Aparencia dos foliculos da glandula tireoide, vistos atraves de um microscopio (aproximadamente 
350x). Quando inativos, os foliculos fleam distendidos com coloide, a forma de armazenamento dos hormonios 
tireoidianos, e as celulas epiteliais fleam achatadas. Quando ativos, o coloide desaparece a medida que os 
hormonios tireoidianos sao secretados na circulagao e as celulas epiteliais tornam-se multo malores. 

Uma caracteristica unica da glandula tireoide e a sua capaeidade de eoneentrar altos nlveis de iodo; na maioria dos 
animals, essa uniea glandula contem bem mais da metade do estoque de iodo do corpo. As celulas epiteliais dos foliculos da 
tireoide capturam o iodo ativamente do sangue, combinando-o com o aminoacido tirosina, criando os dois hormonios 
tireoidianos. A T3 contem tres atomos de iodo, e a T4, quatro atomos. A T4 e formada em quantidades muito maiores do que a 
T 3 , porem, em muitos animais, a T 3 e 0 hormonio fisiologicamente mais ativo. Atualmente, a T 4 e considerada precursora da 
T 3 . As agoes mais importantes da T 3 e da T 4 sao; (1) promover 0 crescimento e 0 desenvolvimento normals do sistema 
nervoso dos animais em crescimento e ( 2 ) estimular a taxa metabolica. 

A secregao deficiente de hormonios tireoidianos em peixes, aves e mamiferos prejudica dramaticamente 0 crescimento, 
especialmente do sistema nervoso. O mau funcionamento da tireoide desde uma idade muito tenra produz 0 cretino, um anao 
mentalmente invalido. Ao contrario, a supersecregao dos hormonios tireoidianos causa desenvolvimento precoce em todos os 
vertebrados, apesar de sens efeitos serem particularmente notaveis nos peixes e anfibios. Nas ras e nos sapos, a transformagao 
de um girino aquatico herbivoro sem pulmoes ou pernas em um adulto semiterrestre ou terrestre camivoro com pulmoes e 
quatro pernas ocorre quando a glandula tireoide torna-se ativa no fim do desenvolvimento larval. Estimulado pelos crescentes 
niveis de hormonios tireoidianos no sangue, a metamorfose e 0 climax ocorrem (Figura 34.9). O crescimento das ras depots da 
metamorfose e dirigido pelo hormonio do crescimento. 










Nas aves e mamiferos, as a 96 es mais bem conhecidas dos hormonios tireoidianos sao o controle do consumo de oxigenio 
e da produ 9 ao de calor. Atireoide mantema atividade metabolica dos homeotermos (aves e mamiferos) emumnivel normal. 
A superseore 9 ao dos hormonios tireoidianos acelera os proeessos corporais emate 50%, eansando irritabilidade, nervosismo, 
alta ifequenoia eardiaca, intoleraneia a ambientes quentes e perda de peso, a despeito de um apetite maior. A seere 9 ao 
defieiente dos hormonios tireoidianos rednz as atividades metabolieas, eansando perda de aten 9 ao mental, diminui 9 ao da 
Ifequeneia eardiaea, Ifaqueza museular, sensibilidade aumentada ao Ifio e aumento de peso. Uma fun 9 ao importante da 
glandula tireoide e promover a adapta 9 ao a ambientes Ifios por meio do aumento da produ 9 ao de ealor. Os hormonios da 
tireoide estimulam as celulas a produzir mais ealor e armazenar menos energia quimiea (ATP); em outras palavras, os 
hormonios tireoidianos reduzem a eficieneia da fosforila 9 ao oxidativa eelular (Capitulo 4). Consequentemente, muitos 
mamiferos adaptados ao Ifio tern maior apetite e comem mais alimentos no invemo do que no verao, embora sen nivel de 
atividade seja aproximadamente o mesmo em ambas as esta 96 es. No inverno, uma grande parte do alimento esta sendo 
convertida diretamente em ealor para aquecer o corpo. 

A sintese e a libera 9 ao dos hormonios da tireoide sao controladas pelo hormonio tireotrofico (TSH - thyrotropic 
hormone) da adeno-hipofise (Quadro 34.1). O TSH e controlado, por sua vez, pelo hormonio liberador de tireotrofina (TRH - 
thyrotropin-releasing hormone) do hipotalamo. Como mencionado anteriormente, o TRH e parte de uma instancia reguladora 
superior que controla os hormonios troficos da adeno-hipofise. O TRH e o TSH controlam a atividade tireoidiana em um 
exemplo excelente de retroalimenta 9 ao negativa (ver anteriormente). No entanto, esse mecanismo pode ser sobrepassado por 
estimulos neurais, como exposi 9 ao ao Ifio, que estimula diretamente um aumento de TRH e, portanto, de TSH. 

Na decada de 1930, uma doen 9 a chamada de bocio era comum entre as pessoas que viviamna regiao dos Grandes Lagos 
dos EUA e Canada, bem como em outras partes do mundo, como os Alpes sui 90 s. Esse tipo de bocio e um aumento da 
glandula tireoide causado pela deficiencia de iodo na dicta. Portanto, os niveis de TSH aumentavam devido a uma diminui 9 ao 
na retroalimenta 9 ao negativa do hormonio na tireoide. A superestimula 9 ao da glandula tireoide pelo TSH para produzir 
hormonios tireoidianos sem iodo suficiente faz a glandula hipertrofiar, as vezes de tal modo que toda a regiao do pesco 90 se 
toma inchada (Eigura 34.10). O bocio causado por deficiencia de iodo raramente ocorre na America do Norte por causa do 
uso disseminado de sal iodado. Entretanto, estima-se que ainda hoje cerca de 200 milhoes de pessoas emtodo o mundo sofram 
de bocio emvarios graus, principalmente nas alias montanhas da America do Sul, Europa e Asia. 
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Figura 34.9 Efeito dos hormonios tireoidianos (Tg e T 4 ) no crescimento e na metamorfose de uma ra. A liberagao 














de TRH pelo hipotalamo no fim da pre-metamorfose inicia mudangas hormonais (aumento do TRH, T 3 e T 4 ) quo 
levam a metamorfose. Os niveis dos hormonios da tireoide atingem seu maximo no momento em quo emergem os 
membros anteriores. 



Figura 34.10 Urn bocio bem desenvolvido causado por deficiencia de iodo. A superestimulagao pelo excesso de 
TSH faz com que a glandula aumente enormemente, a medida que a tireoide e estimulada para extrair iodo 
suficiente do sangue a fim de sintetizar as demandas do corpo por hormonios tireoidianos. 

Regulafao hormonal do metabolismo do cdlcio 

As glandulas paratireoides sao intimamente associadas a glandula tireoide e, em alguns animais, inseridas dentro delas. 
Essas minusculas glandulas ocorrem como dois pares nos seres humanos, mas variam em numero e posigao em outros 
vertebrados. Nas aves e mamiferos, ineluindo os seres humanos, a remogao das paratireoides rapidamente reduz 0 nivel de 
calcio no sangue, levando a um grave aumento na excitabilidade do sistema nervoso, espasmos musculares severos, tetania e, 
finalmente, a morte. As glandulas paratireoides seeretam um hormonio, 0 hormonio paratireoidiano (PTH - parathyroid 
hormone), essencial para a manutengao da homeostase do ealcio. Os ions ealcio sao extremamente importantes para a 
formagao de ossos saudaveis. Alem disso, sao neeessarios para inumeras fungoes, como a liberagao de neurotransmissores e 
hormonios, contragao muscular, sinalizagao intracelular e coagulagao sanguinea. 

Antes de considerar como os hormonios mantem a homeostase do calcio, seria util resumir 0 metabolismo mineral no 
osso, um deposito denso e compacto de calcio e fosforo (ver Capitulo 29, sobre estrutura e fungao do osso). O osso contem 
aproximadamente 98% do calcio e 80% do fosforo nos seres humanos. Embora os ossos estejam em segundo lugar, atras 
apenas dos dentes, como 0 material mais duravel no corpo (como evidenciado pela preservagao de ossos fosseis por milhoes 
de anos), eles estao em um processo de constante substituigao nos vertebrados vivos. As celulas formadoras dos ossos 
(osteoblastos) sintetizam as fibras organicas e as glicoproteinas da matriz ossea, que se torna mineralizada na forma de um 
fosfato de calcio, denominado hidroxiapatita. As celulas que reabsorvem os ossos (osteoclastos) sao celulas multinucleadas 
gigantes que dissolvem a matriz ossea, liberando 0 calcio e 0 fosforo no sangue. Essas atividades opostas permitem ao osso se 
remodelar constantemente, especialmente em um animal em desenvolvimento, produzindo aprimoramentos estruturais para 
lidar com novas tensoes mecanicas sobre 0 corpo. Eles proporcionam, adicionalmente, um reservatorio vasto e acessivel de 
minerals que podemser requisitados conforme as necessidades gerais das celulas. 

O nivel de calcio no sangue e mantido por tres hormonios que coordenam a absorgao, armazenamento e excregao dos ions 
calcio. Se 0 calcio sanguineo deve diminuir ligeiramente, a glandula paratireoide aumenta sua secregao de PTH. Esse aumento 
estimula os osteoclastos a dissolver os ossos proximos a elas, liberando, dessa forma, calcio e fosfato na corrente sanguinea e 
retornando os niveis de calcio sanguineos ao normal. O PTH tambem reduz a taxa de excregao de calcio pelo rim e aumenta a 
produgao do hormonio 1,25-di-hidroxivitamina D 3 . Os niveis de PTH variam de modo inverse aos niveis de calcio no sangue, 
conforme mostra a Eigura 34.11 . 



Um segundo hormonio envolvido no metabolismo do calcio de todos os tetrapodes e derivado da vitamina D 3 . Como 
todas as vitaminas, ela e um requisito na dicta. Mas, diferente das outras vitaminas, a vitamina D 3 tambem pode ser sintetizada 
na pele a partir de um precursor pela irradia^ao da luz ultravioleta do Sol. A vitamina D 3 e, entao, convertida em uma 
oxida 9 ao de dois passes para uma forma hormonal, 0 1,25-di-hidroxivitamina D 3 . Esse hormonio esteroide e essencial para 
uma absor 9 ao ativa do calcio pelo intestino (Figura 34.12). Aprodu 9 ao de 1,25-di-hidroxivitamina D 3 e estimulada por baixa 
concentra 9 ao de fosfato no plasma, bem como por um aumento na secre 9 ao de PTH. 

Nos seres humanos, a deficiencia de vitamina D 3 causa raquitismo, uma doen 9 a caracterizada por baixo calcio sanguineo 
e ossos Ifacos, pouco calcificados, que tendem a se curvar sob estresses posturais e gravitacionais. O raquitismo tern sido 
chamado de doen 9 a dos invernos do norte, quando a luz solar e minima. Ela ja foi comum nas cidades escurecidas pela fuma 9 a 
da Inglaterra e Europa continental. 

Um terceiro hormonio regulador do calcio, a calcitonina, e secretado por celulas especializadas (celulas C) na glandula 
tireoide dos mamiferos e nas glandulas ultimobranquiais dos outros vertebrados. A calcitonina e liberada emresposta a niveis 
elevados de calcio no sangue. Ela suprime rapidamente a retirada de calcio do osso, diminui a sua absor 9 ao intestinal de 
calcio e aumenta a excre 9 ao dele pelos rins. Desse modo, a calcitonina protege 0 corpo contra um aumento no nivel de calcio 
no sangue, assim como 0 hormonio paratireoidiano 0 protege contra a diminui 9 ao do calcio no sangue (Figura 34.12). A 
calcitonina foi identificada em todos os grupos de vertebrados, porem sua importancia e incerta porque a reposi 9 ao da 
calcitonina nao e necessaria para a manuten 9 ao da homeostase do calcio, pelo menos nos seres humanos, se a glandula tireoide 
for removida cirurgicamente (removendo-se, tambem, as celulas C). 
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Figura 34.11 Como as taxas de secregao do hormonio paratireoidiano (PTH) e da calcitonina respondem as 
mudangas no nivel de calcio no sangue de um mamifero. 
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Figura 34.12 Regulagao do calcio no sangue de aves e mamiferos. 

Hormonios do cortex da suprarrenal 

A glandula suprarrenal dos mamiferos e uma glandula dupla composta por dois tipos nao relacionados de tecido glandular; 
uma regiao externa de celulas adrenocorticais, ou cortex, e uma regiao interna de celulas especializadas, a medula (Figura 
34.13). Nos vertebrados nao mamiferos, celulas homologas as adrenocorticais e medulares estao organizadas de modo muito 
diferente; elas podem estar misturadas ou separadas, porem nunca dispostas em um arranjo cortex-medula como nos 
mamiferos. 


Pelo menos 30 compostos diferentes foram isolados do tecido adrenocortical, todos eles esteroides estreitamente 
relacionados. Apenas alguns poucos desses compostos sao hormonios esteroides verdadeiros; a maioria e composta de 
diversos intermediarios na sintese dos hormonios esteroides do colesterol (Figura 34.14). Os hormonios corticosteroides sao 
comumente classificados emdois grupos, de acordo comsua fungao; glicocorticoides oumineralocorticoides. 

Os glicocorticoides, como o cortisol (Figura 34.14) e a corticosterona, influenciam o metabolismo dos alimentos, a 
inflamagao e o estresse. Eles promovem a sintese de glicose a partir de outros compostos alem do carboidrato, 
particularmente aminoacidos e gorduras. O efeito geral desse processo, chamado de gliconeogenese, e o aumento do nlvel de 
glicose no sangue, proporcionando, dessa forma, uma rapida fonte de energia para os tecidos muscular e nervoso. Os 
glicocorticoides tambem sao importantes para diminuir a resposta imunologica a varias condigoes i nf lamatorias. Como 
diversas doengas dos humanos sao inflamatorias (p. ex., alergias, hipersensibilidade e artrite reumatoide), esses 
corticosteroides tern importantes aplicagoes medicas. 
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Figura 34.13 Par de glandulas suprarrenais dos humanos, mostrando a estrutura geral e a posigao nos polos 
superiores dos rins. Os hormonios esteroides sao produzidos pelo cortex. Os hormonios simpaticos, epinefrina e 
norepinefrina, sao produzidos pela medula. 

A sintese e a secregao dos glicocorticoides sao controladas principalmente pelo ACTH da adeno-hipofise (ver Figura 
34.6), enquanto o ACTH, por sua vez, e controlado pelo hormonio liberador de eorticotrofma (CRH - corticotropin-releasing 
hormone) do hipotalamo (Quadro 34.1). Assimcomo no eontrole hipofisario da tireoide, existe uma retroalimentagao negativa 
entre CRH, ACTH e o edrtex da suprarrenal (ver Figura 34.3). Urn aumento na liberagao de glieoeorticoides suprime a 
produgao de CRH e ACTH; o decllnio resultante nos nlveis de CRH e ACTH no sangue inibe, entao, a liberagao adicional de 
glieoeorticoides pelo c6rtex da suprarrenal. Uma sequencia oposta de eventos acontece caso o nlvel de glicocorticoides no 
sangue caia: a produgao de CRH e ACTH aumenta e, por sua vez, estimula a secregao dos glicocorticoides. Sabe-se que o 

CRH atua como mediador emestimulos estressantes atraves do eixo da suprarrenal. 
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Figura 34.14 Hormonios do cortex da suprarrenal. O cortisol (urn glicocorticoide) e a aldosterona (urn 
mineralocorticoide) sao dois dos varios hormonios esteroides sintetizados a partir do colesterol no cortex da 
suprarrenal. 

Os mineralocorticoides, o segundo grupo de corticosteroides, sao aqueles que regulam o equilibrio salino. A 
aldosterona (Figura 34.14) e de longe o esteroide mais importante desse grupo. A aldosterona promove a reabsorgao tubular 
de s6dio e a secregao tubular de potassio pelos rins. Uma vez que o s6dio normalmente tern baixo suprimento nas dietas de 
muitos animals e potassio cm excesso, os mineralocorticoides desempenham papeis vitais na preservagao do equilibrio 
correto dos eletrdlitos do sangue. A agao reguladora da aldosterona sobre os sais e controlada pelo sistema renina- 
angiotensina e pelos niveis de potassio no sangue, descritos no Capitulo 30. 


Os hormonios esteroides da suprarrenal, especialmente os glicocorticoides, sao notavelmente efetivos no alivio de sintomas de artrite reumatoide, alergias e varias 
doen^as do tecido conjuntivo, da pele e do sangue. A partir do relatorio, em 1948, de P. S. Hench e colegas na Clinica Mayo, de que a cortisona aliviava 
intensamente a dor e os efeitos deformadores da artrite avan^ada, os hormonios esteroides foram saudados pela midia como "drogas maravilhosas". No entanto. 

































esse otimismo logo diminuiu quando ficou evidente que efeitos colaterais graves sempre acompanhavam o uso prolongado de esteroides anti-inflamatorios. A 
terapia com esteroides induz o cortex da suprarrenal a inatividade e pode prejudicar permanentemente a capacidade do organismo de produzir seus proprios 
esteroides. Toda terapia com esteroides e aplicada com cautela, porque a resposta inflamatoria (ver Capftulo 35) e uma parte necessaria das defesas do corpo. 

O tecido adrenocortical tambem produz os androgenios (Gr. andros, homem, + genesis, origem), que, como o nome 
indica, sao semelhantes no efeito ao hormonio sexual masculino, a testosterona. Os androgenios da suprarrenal promovem 
algumas mudan^as no desenvolvimento, como o estirao de crescimento que ocorre logo antes da puberdade nos homens e nas 
mulheres. O desenvolvimento de esteroides anabolizantes, hormonios sinteticos semelhantes a testosterona, tern levado a um 
abuso generalizado dos esteroides entre os atletas. 

A despeito da condena^o quase universal das autoridades esportivas olfmpicas, medicas e das faculdades, um programa nao cientffico e clandestine de 
experimentos com esteroides anabolizantes tornou-se popular entre muitos atletas amadores e profissionais em muitos pafses. Esses sinteticos (e a testosterona e 
seus precursores) causam a hipertrofia dos musculos esqueleticos e melhoram o desempenho que dependa de for^a. Infelizmente, eles tambem tern series efeitos 
colaterais, incluindo a atrofia testicular (e infertilidade), perfodos de irritabilidade, anormalidade dasfungoes hepaticas e doen^as cardiovascu lares. Dados recentes 
sugerem que o abuso de esteroides entre os adolescentes diminuiu desde 2008. A maioria dos usuarios e masculina e, em 2010, estimativas autorrelatadas de uso 
eram de 0,5% para estudantes de 13 a 14 anos, 1% para estudantes de 15 a 16 anos, e 1,5% para estudantes de 17 a 18 anos (http://drugabuse.gov/drugs- 
abuse/steroids-anabolic). 0 uso entre atletas profissionais esta bem documentado na midia, mesmo que esteja banido em muitos esportes. 

Hormonios da medula da suprarrenal 

As celulas medulares da suprarrenal secretam dois hormonios estruturalmente semelhantes: a epinefrina (adrenalina) e a 
norepinefrina (noradrenalina). A medula da suprarrenal e derivada embriologicamente do mesmo tecido que origina os 
neuronios p 6 s-ganglionares simpaticos do sistema nervoso autonomo (Capitulo 33). A norepinefrina atua como 
neurotransmissor nas termina^oes dos axonios neurais simpaticos. Portanto, funcionalmente, bem como embriologicamente, a 
medula da suprarrenal pode ser considerada um ganglio simpatico muito grande. 

Nao e surpreendente, portanto, que os hormonios da medula da suprarrenal e o sistema nervoso simpatico tenham os 
mesmos efeitos gerais no corpo. Esses efeitos se concentram nas respostas a emergencias, como medo e fortes estados 
emocionais, fuga do perigo, luta, falta de oxigenio, perda de sangue e exposi 9 ao a dor. Walter B. Cannon, famoso pelo termo 
homeostase (Capitulo 30), denominou essas respostas, apropriadas para a sobrevivencia, de “luta ou fuga”. Estamos 
familiarizados com o aumento nos batimentos cardiacos, o aperto no estomago, a boca seca, o tremor muscular, o sentimento 
geral de ansiedade e o aumento no estado de alerta que acompanham o medo subito ou outros estados emocionais intensos. 
Esses efeitos sao atribuidos a maior atividade do sistema nervoso simpatico e a rapida libera 9 ao de epinefrina e norepinefrina 
no sangue a partir da medula da suprarrenal. A ativa 9 ao da medula da suprarrenal pelo sistema nervoso simpatico prolonga os 
efeitos da ativa 9 ao desse sistema. 

A epinefrina e a norepinefrina tern muitos outros efeitos sobre os quais nao estamos tao cientes, incluindo a constri 9 ao das 
arteriolas (que, juntamente com o aumento da frequencia cardiaca, eleva a pressao sanguinea), a mobiliza 9 ao das reservas de 
glicogenio e de lipidios do figado a fim de liberar glicose e acidos graxos para o aumento da disponibilidade de energia, o 
aumento do consumo de oxigenio e da produ 9 ao de calor, a acelera 9 ao da coagula 9 ao sanguinea e a inibi 9 ao do trato 
gastrintestinal. Essas mudan 9 as preparamo corpo para emergencias e sao ativadas emsitua 96 es de estresse. 

Hormonios das celulas das ilhotas pancredticas 

O pancreas e tanto um orgao exocrino como endocrino (Figura 34.15). A por 9 ao exocrina produz o suco pancreatico, uma 
mistura de enzimas digestivas e ions bicarbonato conduzida por um ducto (ou ductos) ao trato digestivo (ver Capitulo 32). 
Espalhadas entre a extensa por 9 ao exocrina do pancreas estao pequenas e numerosas ilhotas de tecido, chamadas de ilhotas de 
Langerhans (Figura 34.15 e fotografia no inicio do Capitulo). Essa por 9 ao endocrina do pancreas representa apenas 1 a 2% 
do peso total do orgao. As ilhotas nao tern ductos e secretam seus hormonios diretamente nos vasos sanguineos que se 
estendempor todo o pancreas. 
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Figura 34.15 O pancreas e composto per dois tipos de tecido glandular: celulas acinares exocrinas, secretoras 
de sucos digestives que entram no intestine atraves do ducto pancreatico, e ilhotas de Langerhans endocrinas. As 
ilhotas de Langerhans secretam os hormonios insulina, amilina, glucagon, somatostatina e polipeptidio pancreatico 
diretamente na circulagao sanguinea. 

Diversos hormonios polipeptidicos sao secretados por diferentes tipos de celulas dentro das ilhotas: a insulina e a 
a milin a produzidas pelas celulas beta; o glucagon produzido pelas celulas alfa; a somatostatina produzida pelas celulas 
delta; e o polipeptidio pancreatico (PP) produzido pelas celulas gama. A insulina e o glucagon tern agoes antagonistas de 
grande importancia no metabolismo dos carboidratos e lipidios. As refeigoes ricas em carboidrato estimulam a liberagao de 
insulina e a amilina a medida que os nlveis de glicose no sangue se elevam apos a digestao e absorgao da refeigao (Capitulo 
32). A insulina e essencial para que as celulas retirem a glicose presente no sangue, especialmente as celulas da musculatura 
esqueletica. A insulina promove a enbada da glicose nas celulas do corpo mediante sua agio sobre uma molecula 
transportadora de glicose encontrada nas membranas celulares. As agoes da amilina parecem intensificar as agoes da insulina. 
Embora tenha sido demonsbada a presenga de moleculas bansportadoras de glicose dependentes de insulina nos neuronios do 
sistema nervoso central, os neuronios nao precisam de insulina para absorver glicose. Essa independencia da insulina e muito 
importante porque, ao contrario de oubas celulas do corpo, os neuronios usam quase exclusivamente a glicose como fonte de 
energia. Nao se sabe ao certo qual o papel exato dos transportadores de glicose dependentes de insulina no encefalo, porem a 
insulina e importante na regulagao central da assimilagao de alimento e peso corporal. As celulas do resto do corpo, no 
entanto, necessitam da insulina para usar a glicose; sem a insulina, o nlvel de glicose no sangue sobe a niveis altos anormais, 
uma condigao denominada hiperglicemia. Quando esse nlvel excede a capacidade maxima de transporte pelos rins (ver nota 
no Capitulo 30), o agucar (a glicose) aparece na urina. A deficiencia de insulina tambem inibe a assimilagao de aminoacidos 
pelos musculos esqueleticos, e as gorduras e proteinas sao metabolizadas para proporcionar energia nos musculos. As celulas 
do corpo enbam em inanigao, enquanto na urina ha uma abundancia da mesma substancia de que o corpo necessita. A doenga 
de deficiencia de insulina, chamada de diabetes melito tipo 1, aflige cerca de 5% dos seres humanos em varies graus de 
severidade. Se for deixada sem tratamento, ela pode levar a danos graves nos rins, olhos e vasos sanguineos, e pode diminuir 
muito a expectativa de vida. Os humanos tambem podem desenvolver uma insensibilidade a insulina ou diabetes melito tipo 
2, comsintomas semelhantes ao diabetes melito tipo 1. Essa doenga temocorrido com uma frequencia crescente a medida que 
mais individuos fleam com sobrepeso ou obesos (ver Capitulo 32). Em 2000, a estimativa global de seres humanos com 













diabetes tipo 2 era de 171 milhoes, comuma proje 9 ao de aumento para 366 milhoes ate 2030. Aumento na quantidade de 
exercicios e mudan 9 a na dieta podem ajudar a diminuir os nlveis de insulina e a aliviar os sintomas nesses individuos. 

Em 1982, a insulina tornou-se o primeiro hormonio produzido por engenharia genetica (tecnologia do DNA recombinante, CapituloS) para ser comerdalizado para 
uso humano. A insulina recombinante tern a estrutura exata da insulina humana e, dessa forma, nao estimula uma resposta imunologica (ver Capitulo 35), o que 
frequentemente e urn problema para os diabeticos que recebem insulina purificada do pancreas suino ou bovino. 

A primeira extra 9 ao de insulina em 1921 por dois eanadenses, Frederiek Banting e Charles Best, foi urn dos mais 
dramatieos e importantes eventos na histdria da medieina. Muitos anos antes, dois eientistas alemaes, J. \bn Mering e O. 
Minkowski, deseobriram que a remo 9 ao eirurgica do panereas em eachorros invariavelmente causava sintomas graves de 
diabetes, levando a morte do animal em poucas semanas. Muitas tentativas foram feitas para isolar o fator que impedia o 
diabetes, mas todas falharam porque poderosas enzimas digestivas que degradam proteinas, presentes na por 9 ao exocrina do 
panereas, destruiam o hormonio durante os proeedimentos de extra 9 ao. Seguindo a intui 9 ao. Banting, em eolabora 9 ao eom 
Best e seu professor de fisiologia J. J. R. Maeleod, amarrou os ductos panereatieos de diversos caehorros. Isso fez com que a 
por 9 ao exocrina da glandula, com a enzima que destruia o hormonio, degenerasse, mas deixou os tecidos das ilhotas saudaveis 
pelo tempo suficiente para que Banting e Best extraissema insulina dessas glandulas comsucesso. Injetada emoutro cachorro, 
a insulina reduziu imediatamente o nivel de a 9 ucar no sangue (Figura 34.16). Esse experimento abriu caminho para a extra 9 ao 
comercial de insulina de animais de matadouro. Isso significou que milhoes de pessoas com diabetes, anteriormente 
condenadas a invalidez ou a morte, poderiamter esperan 9 a de uma vida mais normal. 

O glucagon, outro hormonio do pancreas, exerce diversos efeitos no metabolismo dos carboidratos e lipidios, que sao 
opostos aos efeitos da insulina. Baixos niveis de glicose no sangue e a absor 9 ao de aminoacidos no sangue depois da digestao 
(Capitulo 32) estimulam a secre 9 ao de glucagon. Por exemplo, o glucagon eleva o nivel de glicose no sangue (convertendo o 
glicogenio do figado em glicose), enquanto a insulina diminui o nivel de glicose. O glucagon e a insulina nao tern os mesmos 
efeitos emtodos os vertebrados e, emalguns, o glucagon esta completamente ausente. 

A somatostatina, secretada pelas celulas delta pancreaticas, inibe a secre 9 ao de outros hormonios panereatieos, reduz a 
taxa de esvaziamento gastrico e inibe a secre 9 ao exdcrina pancreatica. A somatostatina tambem e secretada pelo hipotalamo 
(aqui denominada hormonio liberador-inibidor do hormonio do crescimento) e inibe a libera 9 ao do hormonio do crescimento 
pela adeno-hip 6 fise (ver anteriormente). 

Um hormonio pancreatico recentemente descoberto, PP, e liberado ap 6 s uma refei 9 ao e reduz o apetite. Ate agora seu 
papel fisioldgico no metabolismo energetico e desconhecido, embora pare 9 a diminuir as secre 96 es da glandula exdcrina 
pancreatica e da vesicula biliar, e inibir a motilidade intestinal. Porem, quando administrado a camundongos e humanos, tern o 
efeito de reduzir a tomada de alimento, razao pela qual tomou-se foco de pesquisas na luta contra a obesidade. 



Figura 34.16 Charles H. Best e Sir Frederick Banting em 1921, com o primeiro cachorro mantido vivo com 


insulina. 

Hormonio do crescimento e metabolismo 

O hormonio do crescimento (GH) e um hormonio metabolico particularmente importante durante o crescimento e 
desenvolvimento dos animais jovens. Ele atua diretamente nos ossos longos, promovendo o crescimento da cartilagem e a 
forma 9 ao dos ossos atraves da divisao celular e da sintese de proteinas, produzindo, dessa maneira, um aumento no 
comprimento e na densidade do osso. O GH tambem atua indiretamente no crescimento por meio da estimula^ao da libera^ao 
do fator de crescimento semelhante a insulina (IGF - insulin-like growth factor) ou somatomedina a partir do figado. Esse 
hormonio polipeptidico promove a mobiliza^ao de glicogenio das reservas hepaticas e a libera^ao de lipidios armazenados no 
tecido adiposo, necessarios para os processos de crescimento. Portanto, o GH e considerado um hormonio diahetogenico, 
uma vez que a secre^ao excessiva leva a um aumento da glicose no sangue e pode causar a insensibilidade a insulina ou 
diabetes melito tipo 2. Se for produzido em excesso, o GH causa gigantismo. A deficiencia desse hormonio emuma crian^a 
leva ao nanismo. 

Tecido adiposo branco como um orgdo endocrino 

A descoberta, em 1994, do gene ob que codifica o hormonio leptina (Gr. leptos, magro), produzido pelo tecido adiposo 
branco, iniciou um periodo de intensas pesquisas sobre o tecido adiposo como um possivel regulador da obesidade humana 
(Capitulo 32). Ate agora, foram descritos muitos hormonios derivados do tecido adiposo comfun^oes autocrinas, paracrinas e 
endocrinas. 

A leptina e um importante hormonio que regula o comportamento alimentar e o equilibrio energetico a longo prazo como 
parte de um sistema de reboalimenta^ao que informa o encefalo, particularmente o hipotalamo e o tronco encefalico, da 
situa 9 ao energetica da periferia. As evidencias sugerem que a leptina e mais importante durante periodos de baixa 
disponibilidade de alimento e energia, uma vez que reservas lipidicas reduzidas secretam menos leptina. Nesses momentos, o 
encefalo responde desviando a energia disponivel de processos nao essenciais, como a reprodu 9 ao, e estimula o aumento do 
comportamento de forragear e de alimenta 9 ao. Os niveis de leptina no plasma sanguineo refletem aqueles da insulina, que 
tambem proporciona um importante sinal de retroalimenta 9 ao para o encefalo comrela 9 ao aos estoques do tecido adiposo. 

Da longa lista dos hormonios recentemente descobertos, derivados do tecido adiposo, existem varios, alem da leptina, 
que parecemestar envolvidos na regula 9 ao do equilibrio energetico. Aadiponectina tende a diminuir os niveis de glicose do 
sangue, por meio do aumento dos efeitos da insulina sobre o figado e sobre o musculo esqueletico. Diversos estudos tambem 
sugerem que baixos niveis de adiponectina no sangue estao ligados a incidencia de obesidade e de diabetes tipo 2. Alem 
disso, altos niveis de adiponectina no sangue estao associados a um menor risco de doen 9 as coronarias, o que e devido, em 
parte, a diminui 9 ao da ocorrencia de depositos de colesterol nas paredes arteriais pela adiponectina (Capitulo 31). O fator de 
necrose tumoral alfa (TNF alfa - tumor necrosis factor-a), bem como oubas citocinas, e secretado pelo tecido adiposo 
(denominado adipocinas), e altos niveis estao associados a insensibilidade a insulina relacionada coma obesidade. 

Musculo esqueletico como um tecido endocrino 

O musculo esqueletico foi recentemente adicionado ao conjunto cada vez maior de tecidos que secretam hormonios. O 
hormonio recem-descoberto, irisina, e secretado quando o musculo esqueletico se ativa durante o exercicio. A irisina parece 
aumentar o gasto de energia sem que se aumente a ingestao de alimentos, alem de melhorar os mecanismos de regula 9 ao da 
glicose. Alem disso, converte o tecido adiposo branco, que armazena energia, em tecido adiposo marrom, que libera a energia 
em forma de calor (ver Capitulo 32). Esses efeitos tern sido observados em camundongos e humanos. Ao que parece, os 
beneficios da atividade fisica sobre o corpo podemser mediados, em parte, pela irisina. 
g Resumo _ 

Os hormonios sao mensageiros quimicos sintetizados por celulas endocrinas especiais e oubas celulas, e bansportados pelo 
sangue ou por outro fiuido corporal ate celulas-alvo, nas quais eles afetam a fun 9 ao celular, alterando processos bioquimicos 
especificos. A especificidade da resposta e assegurada pela presen 9 a de receptores proteicos nas celulas-alvo, ou denbo 
delas, que se ligamapenas a determinados hormonios. Os efeitos dos hormonios sao vastamente amplificados nas celulas-alvo 
por meio da a 9 ao de umdos dois mecanismos basicos. Muitos hormonios, incluindo a epinelfina, o glucagon, a vasopressina e 
alguns hormonios da adeno-hipofise, causam a produ 9 ao de um “segundo mensageiro”, como o AMP ciclico, que bansmite a 
mensagem do hormonio a partir do receptor de superficie para a maquinaria bioquimica da celula. Os hormonios esteroides e 



OS hormonios da tireoide operam principalmente por meio de receptores citoplasmaticos ou nucleares. Um complexo de 
hormonio-receptor e formado e altera a slntese de protelnas mediante estimula 9 ao ou inibi 9 ao da transori 9 ao geniea. 

A maioria dos hormonios dos invertebrados e produto de eelulas neurosseeretoras, embora oeorram eelulas endoerinas 
nos enidarios, nematodeos e anelideos, assim eomo glandulas endoerinas nos moluseos e artropodes. Hormonios peptidieos, 
neuropeptidieos, esteroides e terpenoides regulam muitos proeessos fisiologioos. O sistema endoerino mais bem 
eompreendido dos invertebrados e aquele que eontrola a muda e a metamorfose nos insetos. Um inseto imaturo eresee 
passando por uma serie de mudas eontroladas por dots hormonios: um que favoreee a muda para o adulto (eedisona) e outro 
que favoreee a reten 9 ao das earaeteristieas juvenis (hormonio juvenil). A eedisona e eontrolada por um hormonio 
neurosseeretor (PTTH) do eerebro. O hormonio juvenil, a eedisona e o PTTH desempenham um papel importante na regula 9 ao 
da diapausa (desenvolvimento interrompido) que pode oeorrer em qualquer estagio da metamorfose, bem eomo no adulto 
(dormeneia). 

O sistema endoerino dos vertebrados e regido pelo hipotalamo. A libera 9 ao de todos os hormonios da adeno-hipofise e 
regulada primariamente pelos produtos da neurosseore 9 ao hipotalamiea, ehamados hormonios liberadores (ou liberadores- 
inibidores). O hipotalamo tambem produz dois hormonios neurosseeretores, que sao armazenados e liberados no lobo 
posterior da hipofise. Nos mamiferos, esses dois hormonios sao a oeitoeina, que estimula a produ 9 ao de leite e as eontra 96 es 
uterinas durante o trabalho de parto, e a vasopressina (hormonio antidiuretieo), que atua no rim restringindo a produ 9 ao de 
urina, eausa eonstri 9 ao dos vasos sanguineos e aumenta a sede. Nos anfibios, repteis e aves, a vasotoeina substitui a 
vasopressina eomo o hormonio do equilibrio hidrieo. 

O lobo anterior da hipofise produz sete hormonios bem earaeterizados. Quatro deles sao hormonios trofieos que regulam 
glandulas endoerinas subordinadas: o hormonio tireotrofieo (TSH), que eontrola a seore 9 ao dos hormonios da tireoide; o 
hormonio adrenoeortieotrofieo (ACTH), que estimula a libera 9 ao dos hormonios esteroides pelo eortex da suprarrenal, 
prineipalmente os glieoeortieoides, eortisol e eortieosterona; e os hormonios folieuloestimulante (FSH) e luteinizante (LH), 
que atuamnos ovarios e testieulos. Os tres hormonios de a 9 ao direta sao: (1) a prolaetina, que desempenha diversos papeis 
diferentes, ineluindo a produ 9 ao de leite durante a laeta 9 ao; ( 2 ) o hormonio do ereseimento, que governa o ereseimento e o 
metabolismo do eorpo; e (3) o hormonio estimulador dos melanoeitos (MSH), que eontrola a dispersao de melanina nos 
melanoeitos dos vertebrados eetotermieos. 

A glandula pineal, derivada do eomplexo pineal do dieneefalo, produz o hormonio melatonina. Em muitos vertebrados, a 
melatonina, que e liberada em resposta ao eseuro, mantem os ritmos eireadianos. Nas aves e mamiferos que se reproduzem 
sazonalmente, o rtivel de melatonina proporeiona informa 9 ao em rela 9 ao ao eomprimento do dia e, assim, eontrola 
indiretamente a atividade reprodutiva sazonal. 

A aplioa 9 ao de teenieas radioimunoquimieas ultrassensiveis revelou diversos neuropeptidios no eneefalo, muitos dos 
quais atuam eomo neurotransmissores eneefalieos e eomo hormonios em outros loeais do eorpo. A defini 9 ao elassiea de 
hormonio tern sido modifieada para ineluir outros mensageiros quimieos, eomo as prostaglandinas e citoeinas, que se originam 
emoutras fontes diferentes das glandulas endoerinas elaramente definidas. 

Muitos hormonios desempenham papeis importantes no eontrole das atividades metabolieas eelulares. Dois hormonios 
tireoidianos, a tri-iodotironina (T3) e a tiroxina (T4), eontrolam 0 ereseimento, 0 desenvolvimento do sistema nervoso e 0 
metabolismo eelular. O metabolismo do ealeio e regulado prineipalmente por tres hormonios: 0 hormonio da paratireoide, 
produzido por essas glandulas; umderivado hormonal da vitamina D 3 , 1,25-di-hidroxivitamina D 3 ; e a ealeitonina, produzida 
pelas eelulas C da glandula tireoide ou pelas glandulas ultimobranquiais. O hormonio da paratireoide e a 1,25-di- 
hidroxivitamina D 3 aumentamos nlveis plasmatieos de ealeio; a ealeitonina diminui esses niveis. 

Os prineipais hormonios esteroides do eortex da suprarrenal sao os glieoeortieoides, que estimulam a forma 9 ao de 
glieose de fontes nao glieolieas (glieoneogenese), e os mineraloeortieoides, que regulam 0 equilibrio eletrolitieo do sangue. A 
medula da suprarrenal e a fonte de epinelfina e norepinelfina, que produzem muitos efeitos, inelusive auxiliar 0 sistema 
nervoso simpatieo nas respostas em emergeneias. Bias tambem aumentam os substrates energetieos no sangue para 0 uso em 
situa 96 es de emergeneia. 

O metabolismo da glieose e eontrolado pela a 9 ao antagonista de tres hormonios panereatieos. A insulina e neeessaria 



para o uso da glicose do sangue pelas celulas; ela tambem aumenta o armazenamento de lipidios no tecido adiposo e a tomada 
de aminoacidos pelos musculos. A amilina intensifica as a^oes da insulina. O glucagon op6e-se a a9ao da insulina e da 
amilina. A somatostatina pancreatica inibe a secre9ao exocrina e endocrina pancreatica e inibe o esvaziamento gastrico. O 
polipeptldio pancreatico e liberado apos as refei96es e reduz o apetite. 

O tecido adiposo branco agora e considerado urn orgao endocrino e secreta muitos peptidios. A leptina temum efeito de 
retroaIimenta9ao sobre o hipotalamo para modular a tomada de alimento e o equilibrio energetico a longo prazo. A 
adiponectina tende a abaixar os niveis sanguineos de glicose e diminui o risco de doen9as cardiovasculares; enquanto o fator 
de necrose tumoral alfa parece aumentar o risco de insensibilidade a insulina relacionada com a obesidade. 

Observou-se recentemente que o musculo esqueletico secreta o hormonio irisina, que parece regular de maneira benefica 
0 metabolismo energetico. 

J Ouestoes de revisao _ 


1 . Resuma o primeiro experimento endocrino, de Berthold. Qual era a hipotese? 

2 . De as defini96es para os seguintes termos: hormonio, glandula endocrina, glandula exocrina, molecula receptora de 
hormonio. 

3 . As moleculas receptoras de hormonios sao a chave para entender a especificidade da a9ao hormonal nas celulas-alvo. 
Descreva e fa9a a distin9ao entre os receptores localizados na superficie da celula e aqueles localizados no nucleo das 
celulas-alvo. De o nome de dois hormonios cujas a96es sejammediadas atraves de cada tipo de receptor. 

4 . Qual a importancia dos sistemas de retroalimenta9ao no controle da produ9ao hormonal? De um exemplo de umpadrao 
de retroalimenta9ao hormonal. 

5 . De dois exemplos de hormonios que regulam o metabolismo nos invertebrados. 

6. Explique de que modo os tres hormonios envolvidos no crescimento dos insetos - ecdisona, hormonio juvenil e PTTH - 
interagemna muda e na metamorfose. 

7 . De 0 nome de sete hormonios produzidos pela adeno-hipofise. Por que quatro desses sete hormonios sao denominados 
“hormonios troficos”? Explique como as celulas neurossecretoras do hipotalamo controlam a secre9ao dos hormonios da 
adeno-hipofise. 

8. Descreva a natureza quimica e o funcionamento de dois hormonios da neuro-hipofise - a ocitocina e a vasopressina. O 
que ha de diferente na forma pela qual esses dois hormonios neurossecretores sao secretados quando comparados com os 
hormonios neurossecretores liberadores e liberadores-inibidores que controlam os hormonios da adeno-hipofise? 

9 . Qual e a origem evolutiva da glandula pineal das aves e dos mamiferos? Explique o papel do hormonio da pineal, a 
melatonina, na regula9ao dos ritmos reprodutivos sazonais das aves e mamiferos. A melatonina tern alguma fiin9ao nos 
seres humanos? 

10 . O que sao as endorfinas e as encefalinas? O que sao prostaglandinas? 

11 . Quais sao algumas fun96es dos hormonios denominados citocinas? 

12 . Quais sao as duas fun96es mais importantes dos hormonios da tireoide? 

13 . Explique de que forma voce interpretaria o grafico da Eigura 34.11 para mostrar que o PTH e a calcitonina atuam de 
modo complementar para controlar o nivel de calcio no sangue. 

14 . Descreva as principals fun96es dos dois maiores grupos de esteroides adrenocorticais, os glicocorticoides e os 
mineralocorticoides. Ate que ponto esses nomes oferecempistas para suas fiin96es? 

15 . Onde sao produzidos os hormonios epinelfina e norepinelfina e qual a sua rela9ao com o sistema nervoso simpatico e 
com a resposta em situa96es de emergencia? 

16 . Explique as a96es dos dois hormonios das ilhotas de Eangerhans sobre o nivel de glicose do sangue. Qual e a 
consequencia da insuficiencia de insulina ou a insensibilidade a ela, como ocorre na doen9a diabetes melito? 

17 . Qual e a fun9ao do hormonio leptina? Por que sua descoberta provou ser importante na area de regula9ao da 
alimenta9ao? 

18 . Por que o tecido adiposo e considerado umdrgao enddcrino? 

Para aprofundar seu raciocinio, Geralmente, o controle enddcrino do corpo e significativamente mais lento do que os 



mecanismos neurais de regula 9 ao. Considere os beneficios acarretados por tal controle lento que poderiam estar 
relacionados com o desenvolvimento desse sistema. 
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Urn leucocito (em laranja) esta englobando celulas de Bacillus {em azul, em forma de bastonete) aderidas a ele. 
Posteriormente, ele utilizara enzimas para digerir as bacterias. O processo inteiro e denominado fagocitose. 

A linguagem das celulas na imunidade 

As celulas do sistema imunologico comunicam-se entre si atraves de mecanismos semelhantes aqueles utilizados por um 
hormonio peptldico (ver Capltulo 34). As celulas-alvo tern receptores na sua membrana plasmatica que se Ilgam 
especificamente as moleculas sinalizadoras e apenas a elas. A liga^ao de uma molecula sinalizadora causa modifica^oes na 
molecula receptora (ou na protelna de membrana associada), e isso inicia uma cascata de ativa^oes envolvendo 
proteinoquinases e fosforilases (enzimas que transferem grupos fosfato). Os fatores de transcri^ao sao mobilizados e, no 
nucleo, iniciam a transcri^ao de genes anteriormente inativos, levando a slntese de protelnas necessarias para uma resposta 
imunologica (ver Capltulo 5). 

As moleculas sinalizadoras do sistema imunologico incluem as citocinas. As citocinas e sens receptores executam um 
bale intricado e elaborado de ativa^ao e regula^ao, fazendo algumas celulas proliferarem, suprimindo a prolifera^ao de outras 
e estimulando a secre^ao de citocinas adicionais ou outras moleculas de defesa. A sinaliza^ao precisa entre as celulas e a 
execu^ao exata de sens deveres e essencial para a manuten^ao da saude e defesa contra virus, bacterias e parasitas invasores, 
e para a preven^ao de uma divisao celular descontrolada, como no cancer. O estabelecimento bem-sucedido de invasores em 
nosso corpo depende da capacidade destes de evitar ou corromper nosso sistema imunologico, e uma resposta inadequada das 



celulas imunologicas pode ela mesma produzir doen^a. Nos aprendemos a manipular a resposta imunologica, de forma que 
podemos transplantar orgaos entre individuos; porem, uma falha progressiva na comunica 9 ao entre as celulas imunologicas 
causa doen 9 as graves, como a AIDS. 

sistema imunologico esta distribuido por todo o corpo de um animal e e crucial para a sobrevivencia, como qualquer 

outro sistema corporal. Todos os ambientes de qualquer animal estao repletos de parasitas e potenciais parasitas: 
platelmintos, nematodeos, artropodes, eucariotas unicelulares, bacterias e virus. Se um parasita infectar um animal, o 
hospedeiro, a gravidade resultante da doen 9 a depende, em grande parte, do sistema de defesa do hospedeiro. 

SUSCETIBILIDADE E RESISTENCIA 

Um hospedeiro e suscetivel a um parasita se ele nao conseguir elimina-lo antes de este se estabelecer. O hospedeiro e 
resistente se o seu estado fisiologico evita o estabelecimento e a sobrevivencia do parasita. Do ponto de vista do parasita, os 
termos correspondentes seriam contagioso e nao contagioso. 

Esses termos denotam apenas o sucesso ou Ifacasso da infec 9 ao, nao os mecanismos subjacentes. Os mecanismos que 
aumentam a resistencia (e, correspondentemente, reduzem a suscetibilidade e a infectividade) podem envolver tanto atributos 
de um hospedeiro nao relacionados com os mecanismos de defesa ativa quanto mecanismos especificos de defesa 
estabelecidos pelo hospedeiro em resposta a um intruso invasor. E importante lembrar que esses termos sao relativos, nao 
absolutes; um organismo pode ser mais ou menos resistente do que outro, por exemplo, e sua resistencia pode variar 
dependendo da idade, estado de saude e exposi 9 ao ao ambiente. 

O termo imunidade e Ifequentemente utilizado como sinonimo para resistencia. Uma afirma 9 ao mais precisa e que um 
animal demonstra imunidade se ele tern celulas ou tecidos capazes de reconhecer e protege-lo contra invasores externos. A 
maioria dos animais demonstra algum grau de imunidade inata, uma defesa que nao depende da exposi 9 ao previa ao invasor. 
Alem de apresentarem uma imunidade inata, os vertebrados desenvolveram uma imunidade adquirida, que e especifica a 
determinado material invasor, requer tempo para seu desenvolvimento e ocorre mais rapida e vigorosamente em uma 
exposi 9 ao subsequente. 

Com Ifequencia, a resistencia conferida por mecanismos imunologicos nao e completa. Em alguns casos, o hospedeiro 
pode se recuperar clinicamente e tornar-se resistente a um agressor especifico, mas alguns parasitas podem permanecer e 
reproduzir-se vagarosamente, como na toxoplasmose, na doen 9 a de Chagas e na malaria (ver Capitulo 11). Essa condi 9 ao e 
denominada premuni9ao. 

MECANISMOS INATOS DE DEFESA 

Os mecanismos inatos de defesa enquadram-se em diversas categorias; (1) barreiras ftsicas e defesas quimicas, (2) defesas 
celulares, como a fagocitose, e (3) resposta inflamateria. Discutiremos cada uma dessas categorias. As respostas dos 
invertebrados sao consideradas numa se 9 ao separada, pois evidencias atuais sugerem que alguns grupos de invertebrados tern 
aspectos tanto de respostas inatas quanto de respostas imunologicas adquiridas. 

Barreiras fisicas e defesas quimicas 

A superftcie inquebravel da maioria dos animais proporciona uma barreira para os organismos invasores. Ela pode ser rigida 
e queratinizada, como emmuitos vertebrados terrestres, ou esclerotizada, como nos artropodes (ver Eigura 29.1, no Capitulo 
29). As superficies externas moles normalmente sao protegidas por uma camada de muco, que lubrifica a superftcie e ajuda a 
expelir particulas aderidas a ela. 

Uma diversidade de substancias antimicrobianas ocorre nas secre 96 es dos animais. Nos insetos, pategenos, como os ovos 
de vespas parasitas, induzem a libera 9 ao de substancias quimicas que formam melanina para encapsular os ovos. As defesas 
quimicas presentes emmuitos vertebrados incluemumbaixo pH no estemago e na vagina e enzimas hidroliticas nas secre 96 es 
do trato alimentar. Membranas mucosas que revestem os tratos digestivo e respiraterio dos vertebrados produzem muco que 
contem substancias parasiticidas, como a IgA e a Usozima. O IgA e uma classe de anticorpo (ver adiante) que pode atravessar 
as barreiras celulares facilmente e e um agente importante de prote 9 ao no muco do epitelio intestinal. Ele e secretado na 
superftcie das celulas que revestem o canal alimentar em resposta a invasao de bacterias especificas. Assim, faz parte da 
resposta imunologica adquirida de um animal (adiante). A IgA tambem esta presente na saliva e no suor. A lisozima e uma 
enzima que ataca a parede celular de muitas bacterias. 


Varias celulas, incluindo aquelas envolvidas na resposta imunologica adquirida, liberam compostos protetores. Uma 
farmlia de glicoproteinas de baixo peso molecular, as interferonas, e liberada por diversas celulas eucarioticas em resposta a 
invasao de parasitas intracelulares (incluindo virus) e outros estlmulos. O fator de necrose tumoral (TNF - tumor necrosis 
factor) e ummembro da famllia de moleculas proteicas sinalizadoras chamadas de citocinas (ver Quadro 35.3) e e produzido, 
principalmente, pelas celulas denominadas macrofagos, alguns Unfocitos T (ver adiante) e tecido adiposo branco (Capltulo 
34). O TNF e umimportante mediador da inflama^ao (adiante) e, em concentra^oes suficientes, causa febre. Nos mamlferos, a 
febre e um dos sintomas mais comuns de infec 9 ao. O papel protetor da febre, caso exista, permanece obscuro, mas a alta 
temperatura do corpo pode desestabilizar certos virus e bacterias. 

O intestino da maioria dos animals aloja uma popula^ao de bacterias que parece nao ser atacada pelas defesas do 
hospedeiro, nem desencadeia qualquer resposta de defesa protetora, embora inibam o estabelecimento de microbios 
patogenicos. Dados recentes sugerem que essas bacterias sao contidas dentro no intestino por secre 96 es de citocina das 
celulas linfoides inatas (adiante). 

As substancias no leite humano normal podem matar parasitas intestinais como a Giardia lamblia e a Entamoeba 
histolytica (ver Capitulo 11), e essas substancias podem ser importantes para proteger os bebes contra essas e outras 
infec 96 es. Os elementos antimicrobianos no leite do peito humano incluem a lisozima, as defensinas (ver item Defesas 
celulares \ Fagocitose), a IgA, a IgG (outra classe de anticorpo), as interferonas e os leucocitos (globulos brancos, ver 
tambemno Capitulo 31). 

Algumas especies de mamiferos sao suscetiveis a infec 96 es por parasitas como o Schistosoma mansoni (ver Capitulo 
14), e outras sao parcial ou completamente resistentes. Os macrofagos (ver adiante) das especies mais resistentes (ratos, 
porquinhos-da-lndia, coelhos) matamas fases jovens do esquistossomo, mas os macrofagos das especies suscetiveis, nao. 

O complemento e uma serie de protelnas ativadas em sequencia como uma resposta do hospedeiro a organismos 
invasores. Aativa 9 ao do complemento pela via classica (assim chamada apenas porque foi descoberta primeiro) depende de o 
anticorpo ligar-se a superftcie do organismo invasor e, assim, e um mecanismo efetor na resposta imunologica adquirida 
(adiante). O complemento ativado pela via alternativa e uma defesa inata importante contra a invasao por bacterias e alguns 
fungos. A ativa 9 ao dessa via ocorre por meio da intera 9 ao entre as protelnas complementares, produzidas no inicio da 
sequencia em cascata com os polissacaridios do revestimento externo do microrganismo. Ambas as vias baseiam-se na 
ativa 9 ao do terceiro componente na cascata complementar (C3), e, desse ponto em diante, ambas as vias sao iguais. O C3 
ativo inicia a cascata que resulta, em ultima instancia, na Use (dissolu 9 ao) da celula invasora. As proprias celulas do 
hospedeiro nao sao dissolvidas porque as protelnas reguladoras rapidamente desativam o primeiro componente ativo do 
complemento quando ele se liga as celulas do hospedeiro, mas nao as celulas estranhas. O componente C3 ativo tambem se 
liga as celulas-alvo invasoras, marcando-as, efetivamente, para fagocitose (ver Capitulo 3). O processo de marcar patogenos 
para uma subsequente fagocitose e denominado opsoniza 9 ao; as moleculas marcadas sao chamadas de opsoninas. Finalmente, 
0 C3 ativo atrai os linfocitos para o local da infec 9 ao e intensifica a inflama 9 ao (adiante). As protelnas semelhantes aos 
complementos, denominadas Teps {thioester-containingproteins) foram descobertas em insetos e parecem funcionar de modo 
semelhante a via alternativa do sistema complementar. 

Os insetos tendem a ser resistentes a infec 9 ao por muitos patogenos microbianos. Na decada de 1980, experimentos 
mostraram que a inocula 9 ao de larvas de mariposa com bacterias causava a libera 9 ao de uma barreira de agentes 
antimicrobianos que matavam as bacterias, mesmo sem uma exposi 9 ao previa a esses invasores. Desde entao, centenas de 
peptidios antimicrobianos foram descritos de um amplo espectro de animals, invertebrados e vertebrados. Eles sao 
especialmente importantes nas superficies onde o organismo se encontra com o ambiente, como a pele ou as membranas 
mucosas. Por exemplo, as glandulas epiteliais na pele das ras secretam alias concentra 96 es de peptidios antimicrobianos em 
locals de irrita 9 ao ou machucados. Os peptidios antimicrobianos nao tern uma alta especificidade como a resposta 
imunologica adquirida dos vertebrados, mas, em vez disso, cada peptidio e eficaz contra uma categoria diferente de 
microbios, por exemplo, as bacterias gram-positivas (bacterias que sao coradas por “corante Gram”), bacterias gram- 
negativas e fungos. A libera 9 ao dos peptidios e imediata ao contato com o organismo entranho e nao esta sujeita a uma 
experiencia previa de imuniza 9 ao com o microbio. Os antibioticos convencionais normalmente funcionam bloqueando uma 


proteina critica no microbio invasor, porem esses peptidios interferem na sinaliza 9 ao interna do mierobio on perfuram sua 
superfieie eomburacos. 

Os peptidios antimicrobianos foram chamados de defensinas. Eles nao causamdanos as celulas do organismo do qual se 
originara As defensinas sao secretadas por macrofagos, neutrofilos, eosinofilos (ver Quadro 35.2), bem eomo por celulas 
proximas ao revestimento dos tratos intestinal, respiratorio e urogenital, em resposta a estimula^ao causada por moleculas 
presentes na superfieie dos microbios ou, em alguns casos, a seus produtos metabolicos. Essas moleeulas existem em uma 
gama de microbios, mas nao nas celulas dos hospedeiros. As defensinas podem ser quimiotoxieas para os neutrofilos, ou 
podem intensifiear a resposta infiamatoria, ou a resposta imunologioa adquirida (adiante). Diversos neuropeptidios (Capitulo 
34) e citoeinas (ver Quadro 35.3) demonstramatividade antimierobiana. 

A libera 9 ao dos peptidios oome 9 a quando os receptores na superfieie da celula reeonhecem uma moleeula mierobiana. 
Muitos desses receptores sao proteinas Toll ou receptores tipo Toll (TLR - Toll-like receptors), assim ehamados porque 
ocorrem emuma membrana eelular onde recebem sinais do exterior. Pelo menos nove TER foram deseritos em seres humanos, 
eada um dos quais reconhece um padrao espeeifieo de moleculas de uma classe de mierobios. A ativa 9 ao de um TER 
espeeifieo sinaliza o nueleo para sintetizar um peptidio eontra o mierobio espeeifieo. Novas descobertas incluem uma lista 
crescente de nao TLR que tambem funcionam como sistemas imunologicos receptores inatos. 

Defesas celulares | Fagocitose 

Para se defenderem contra um invasor, as celulas de um animal devem reeonhecer quando uma substaneia nao Ihe pertenee; 
elas devem reeonhecer invasores. A fagocitose ilustra o proeesso do reeonhecimento de invasores e tambem serve como um 
processo para remover as celulas seneseentes e residues eelulares do hospedeiro. A fagocitose oeorre em quase todos os 
animais e e um mecanismo de alimenta 9 ao em muitos eueariotas unieelulares (Capitulo 11). Uma celula que tern essa 
habilidade e um fagocito. Os fagocitos engolfam ou englobam uma partieula em uma invagina 9 ao da sua membrana eelular 
(ver Figura 3.20, no Capitulo 3). Ainvagina 9 ao e destacada e a partieula fica presa dentro de umvaeuolo intracelular. Outras 
vesiculas citoplasmaticas ehamadas de lisossomos (ver Capitulo 3) unem-se ao vaeuolo que eontem a partieula e fornecem 
enzimas digestivas para destrui-la. Os lisossomos de muitos fagocitos tambem eontem enzimas que eatalisam a produ 9 ao de 
especies reativas de oxigenio (ROI - reactive oxygen intermediates) e de nitrogenio (RNI - reactive nitrogen 
intermediates) eitotoxicos. Os ROI ineluem o radial superoxido (O2 ), 0 peroxide de hidrogenio (H2O2), 0 oxigenio singlet 
('O2) e 0 radical hidroxila (OH»). Os RNI incluem 0 oxide nitrieo (NO) e suas formas oxidadas, nitrite (NO2 ) e nitrate 
(NO3 ). Todos esses intermediaries sao poteneialmente toxieos a microrganismos invasores e parasitas. 

Fagocitos e outras celulas de defesa 

Muitos invertebrados tern eelulas especializadas que atuam como policiais itinerantes no interior do corpo, englobando ou 
encapsulando substancias estranhas (ver Quadro 35.1) e agindo no reparo de ferimentos. Elas sao ehamadas, de maneira geral, 
de ameboeitos, hemoeitos ou celomoeitos em diferentes animais. Se a partieula estranha e pequena, ela e engolfada por 
fagocitose; porem, se for maior do que 10 pm, ela normalmente e encapsulada. Os artropodes podem encapsular um objeto 
estranho por deposi 9 ao de melanina ao seu redor, proveniente das celulas da capsula ou pela precipita 9 ao da hemolinfa 
(sangue). 

Nos vertebrados, diversas eategorias de eelulas executam fagocitose (Quadro 35.2). Os monocitos surgem de celulas- 
troneo da medula ossea (Figura 35.1) e originam os macrofagos. Essas celulas sao membros do sistema fagocitario 
mononuclear (anteriormente chamado de sistema reticuloendotelial), que sao celulas fagoeitarias da familia dos macrofagos 
distribuidas por todo 0 corpo. O sistema fagoeitario mononuelear inclui os macrofagos presentes no tecido conjuntivo, nos 
nodulos linfatieos, no ba 9 o e nos pulmoes; as celulas de Kupffer presentes nos sinusoides do figado; os osteoclastos do osso; 
as celulas de Langerhans (celulas dendriticas) da pele; e as celulas da microglia no sistema nervoso central. Os macrofagos 
tambem desempenham um papel importante na resposta imunologioa adquirida dos vertebrados (ver adiante) porque, alem da 
fagocitose, eles sao celulas apresentadoras de antigeno (APC - antigen-presenting cells). As APC sao celulas que ativam 
as respostas imunologicas adquiridas e incluem os macrofagos, as celulas de Kupffer, as celulas de Langerhans, as celulas da 
microglia e os linfocitos B (adiante). 



Quadra 35.1 Alguns leucocitos de invertebrados e suas fun^des. 
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Dados de Lackie, A.M. 1980. Parasitology 80:393-412 (ver o artigo de Lackie para referencias). 
*Reag6es ao transplante ocorrem, mas o grau de envolvimento dos leucocitos e desconhecido. 
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Figura 35.1 A linhagem de algumas celulas ativas na resposta imunologica. Essas celulas, bem come os globulos 
vermelhos e outros globulos brancos, sao derivadas de celulas-tronco totipotentes presentes na medula ossea. 
As celulas B amadurecem na medula ossea e sao liberadas no sangue ou na linfa. Os precursores das celulas T 
completam seu desenvolvimento na glandula timo. Os precursores dos macrofagos circulam no sangue como 
monocitos. 


Alguns leucocitos polimorfonucleares (PMN - polymorphonuclear leukocytes), umnome que denota a forma altamente 
variavel de seus nucleos (ver Figuras 31.3 e 35.3), sao fagocitos que eirculamno sangue (Quadro 35.2). Granulocitos e outro 
nome dado a esses leueocitos, aludindo aos numerosos pequenos granules vislveis em seu citoplasma. Os granulocitos sao 
subdivididos em neutrofilos, eosinofilos e basofilos; estes dois ultimos sao assim chamados de acordo com as propriedades 
de colora 9 ao de seus granules. Os neutrofilos sao os mais abundantes (60 a 70% do total de leucdcitos) e proporcionam a 
primeira linha de defesa fagocitaria em uma infec 9 ao. Seus lisossomos catalisam a produ 9 ao de ROI que sao tdxicos aos 
organismos invasores. No sangue normal, os eosindfilos correspondem a cerca de 2 a 5% do total de leucdcitos, e os basdfilos 
sao os menos numerosos, com cerca de 0,5%. Os eosindfilos destroem ativamente os parasitas invasores liberando seus 
granules no local da infec 9 ao. Eles tambem limitam a resposta i nf lamatoria (ver se 9 ao Inflamagdo). Os basdfilos liberamseus 
granules durante uma resposta i nf lamatoria. 


Quadro 35.2 Celulas do sistema imunologko dosvertebrados. 
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Fagocitam substancias ou bacterias estranhas, ARC no sistema nervoso central; secretam citocinas 
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Eosinofilos 

Defendem contra vermes parasitas e limitam a resposta inflamatoria 
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Rarticipam na resposta inflamatoria e nas reaves alergicas 
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Rarticipam na resposta inflamatoria e nas reaves alergicas 
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multiplicar-se rapidamente produzindo plasmocitos se os antigenos invadem novamente 


Diversos outros tipos de celulas, incluindo os basofilos e eosinofilos, nao sao importantes como fagocitos, mas sao 
componentes celulares importantes do sistema de defesa. Os mastocitos sao celulas parecidas com basofilos encontradas na 
derme e outros tecidos conjuntivos (ver Capltulo 9) e, assimcomo os basofilos, liberamseus granulos (desgranula^ao) durante 
a irrfiama^ao (ver se^ao Inflamagdo). Os linf ocitos (Figura 35.1), incluindo os l inf ocitos T (celulas T) e os l inf ocitos B 
(celulas B), sao cruciais na resposta imunologica adquirida dos vertebrados (ver Quadro 35.2). As celulas assassinas por 
natureza (NK, do ingles natural killer) sao celulas semelhantes a linfocitos que pertencem a uma classe de celulas 
imunologicas chamadas celulas linfoides inatas (ILC). As celulas NK podem matar celulas infestadas por virus ou celulas 
tumorais mesmo sem anticorpos. Bias liberam interferonas (ver Quadro 35.3), citocinas que ativam outras celulas de defesa, 
bem como substancias que provocam a Use da celula-alvo. Outra ILC, chamada ILC RORyf^, ocorre no lumen intestinal, na 
superficie epitelial ouno tecido lirrfatico subjacente do intestino. Essas celulas secretam a citocina denominada interleucina- 
22 (IL-22) (ver Quadro 35.3), que mantem as bacterias comensais dentro do intestino e estimula a produ^ao de peptidios 
antimicrobianos em resposta a invasao de patogenicos intestinais. 

Inflama^ao 

A irrfiama^ao e um processo vital na resposta imunologica inata envolvida na mobiliza^ao das defesas do corpo contra um 
organismo invasor ou outro dano tecidual e no reparo dos danos decorrentes. O curso dos eventos no processo infiamatorio e 
irrfiuenciado, em grande parte, pela exposi 9 ao previa do corpo ao invasor e pela dura^ao da presen^a do invasor ou sua 
persistencia no corpo. Os processos inatos pelos quais um invasor e realmente destruido, no entanto, nao sao eles mesmos 
especificos, mas geralmente levama ativa^ao da resposta imunologica adquirida (ver adiante). 

Durante uma resposta irrfiamatoria, ha uma fase inicial na qual o tecido danificado libera substancias quimicas, como a 
histamina, que causa a dilata^ao dos capilares sanguineos e o aumento da permeabilidade, permitindo que os leucocitos 
desloquem-se dos capilares para chegar ate a regiao danificada. O plasma sanguineo tambem fiui para a regiao, e a area incha 
(e torna-se vermelha), ajudando a isolar a regiao e potenciais invasores estranhos. As bradicininas tambem sao liberadas 
pelas celulas danificadas, e isso causa a sensa^ao de dor. Os leucocitos sao atraidos ate a regiao por substancias quimiotaticas 
secretadas pelas celulas danificadas, basofilos desgranulados e mastocitos. Os mastocitos e os basofilos tern receptores para 
as por^oes Be dos anticorpos IgE (ver adiante). Uma explica^ao mais classica para sua ativa^ao envolve os lirrfocitos B, os 
quais, na primeira exposi 9 ao ao antigeno, normalmente uma substancia estranha especifica (ver adiante), liberam IgEs 
especificos dos lirrfocitos B ativados (celulas plasmaticas, ver adiante). Esses IgEs ligam-se aos receptores Ec dos mastocitos 
e basofilos, e as celulas tornam-se sensibilizadas. Se ocorrer uma exposi 9 ao subsequente ao antigeno especifico, entao esse 
antigeno liga-se ao complexo do receptor Ec-IgE na membrana do mastocito ou basofilo e estimula a desgranula 9 ao das 
celulas. Evidencias mais recentes sugeremque os mastocitos (e os basofilos, emmenor grau, devido ao seunumero reduzido) 
sao ativados por uma grande quantidade de substancias quimicas imunologicas. Eles expressam receptores para diversas 
citocinas (ver mais adiante), proteinas complemento (ver anteriormente), superoxidos, neuropeptidios (ver Capitulo 34), 
proteinas Toll (ver anteriormente) e linfocitos T. Portanto, os mastocitos parecem estar envolvidos tanto nas respostas 


imunologicas inatas quanto nas adquiridas. Uma vez que a desgranula 9 ao ocorreu, ha uma rapida libera 9 ao de diversos 
mediadores, um dos quais e a histamina, que dilata ainda mats os capilares locals e aumenta a permeabilidade vascular. 
Outros mediadores incluem o fator quimiotatico neutrofilo, o fator quimiotatico eosinofilo e varies mediadores de a 9 ao mais 
lenta que tanto podem aumentar os efeitos da histamina ou come 9 ar a limitar a resposta inflamatoria. A primeira linha de 
defesa fagocitaria sao os neutrofilos, que podem permanecer ativos por varies dias. Depots, os macrofagos, tanto aqueles ja 
presentes no tecido quanto os monocitos recem-diferenciados, come 9 am a fagocitose e a apresenta 9 ao de antigenos para os 
linfocitos que foram atraidos para a regiao. A resposta i nf lamatoria local aumenta a presen 9 a de moleculas de adesao para 
leucocitos na superficie das celulas endoteliais dos capilares (ver Capitulo 31), de modo que os leucocitos em circula 9 ao 
aderem-se a essas celulas e saem do sangue passando entre as celulas endoteliais para o interior da regiao 
danificada/infectada do tecido. Uma vez que os macrofagos comecema fagocitar as substancias estranhas, eles expressamuma 
parte do antigeno digerido (denominada epitopo) na sua superficie, que “apresentam” para os linfocitos T - dai o termo 
celulas apresentadoras de antigeno (APC - antigen presenting cells). Portanto, inicia-se uma resposta imunologica 
adquirida (ver liQm Resposta imunologica adquirida em vertebrados), ou seja, uma resposta celular secundaria que ocorre 
cerca de 24 a 72 h depots da rea 9 ao imediata nao especifica. 

Um certo grau de morte celular (necrose) sempre ocorre na inflama 9 ao, mas a necrose pode nao ser proeminente caso a 
inflama 9 ao seja pequena. Quando o residue necrotico fica confinado a uma area localizada, o pus (leucocitos e fluido tecidual 
utilizados) pode causar um aumento na pressao hidrostatica, formando um abscesso. Uma area de inflama 9 ao que se abre na 
pele ou emuma superficie mucosa e uma lilcera. 

Uma hipersensibilidade imediata pode ocorrer quando os mastocitos e os basofilos tomam-se sensibilizados a 
substancias estranhas, como polen ou veneno de abelha, e sua resposta e exagerada. Nos humanos, esta e a base das alergias e 
da asma, condi 96 es bastante indesejaveis, levando-nos a imaginar por que elas evoluiram Alguns cientistas propoem que a 
resposta alergica evoluiu, originalmente, para ajudar o corpo a defender-se contra parasitas porque apenas os alergenicos e os 
antigenos parasites estimulam a produ 9 ao de grandes quantidades de IgE. Evitar ou reduzir os efeitos de um parasita teria 
conferido uma vantagem seletiva na evolu 9 ao humana. A hipotese e que, na ausencia de grandes desafios parasitarios, o 
sistema imunologico fica livre para reagir contra outras substancias, como o polen de certas Ambrosia. As pessoas que hoje 
vivem onde os parasitas ainda sao abundantes sao menos perturbadas por alergias do que aquelas que vivem em areas 
relativamente livres de parasitas. Se a hipersensibilidade imediata ocorrer de maneira mais ampla pelo corpo, ela e chamada 
de anafilaxia, podendo ser fatal se nao for tratada rapidamente. 

IMUNIDADE NOS INVERTEBRADOS 

Um dos principals testes da capacidade dos tecidos dos invertebrados em reconhecer um corpo estranho e, por inferencia, 
reconhecer patogenos potenciais, e pelo enxerto de um peda 9 o de tecido de oubo individuo da mesma especie 
(heterotransplante) ou de uma especie diferente (xenotransplante) para um receptor. Se o enxerto crescer no local sem 
resposta do receptor, o tecido receptor estara considerando o enxerto como material proprio; porem, se ocorrer resposta 
celular e rejei 9 ao do enxerto, o receptor estara exibindo reconhecimento imunologico. A maioria dos invertebrados, mesmo 
simples esponjas (Capitulo 12), testados dessa maneira, rejeitam os xenotransplantes, e quase todos podem rejeitar 
heterotransplantes em algum grau (Quadro 35.1). E interessante notar que os nemertinos e moluscos aparentemente nao 
rejeitam heterotransplantes. Mesmo alguns animals com organiza 9 ao do corpo bem simples, como os Porifera e Cnidaria, 
podem rejeitar heterotransplantes; essa resposta pode ser uma adapta 9 ao para evitar a perda da integridade da esponja 
individual ou de uma colonia sob condi 96 es de superpopula 9 ao com o consequente risco de outro individuo crescer por cima 
ou de ocorrer fusao entre eles. E interessante que esponjas, cnidarios, anelideos e insetos (p. ex., as baratas-americanas 
Periplaneta americana) rejeitam os heterotransplantes da mesma fonte mais rapidamente em uma segunda exposi 9 ao; 
portanto, eles apresentam, pelo menos, memoria imunologica de curta dura 9 ao. 

Os hemocitos dos moluscos liberam enzimas de degrada 9 ao durante a fagocitose e o encapsulamento, e substancias 
antimicrobianas ocorrem nos fiuidos corporals de diversos invertebrados. As substancias que atuam como opsoninas (ver 
anteriormente) ocorrem em anelideos, insetos, crustaceos, equinodermos e moluscos. 

Em alguns insetos, infec 96 es bacterianas, virais e fungicas estimulam a produ 9 ao de peptidios antimicrobianos (ver 


anteriormente), mas esses peptidios exibem uma atividade de amplo espeetro e nao sao espeeifieos para um unico agente 
infeceioso. As respostas especificas induzidas que demonstram memoria quando aeionadas, anteriormente consideradas como 
marea registrada da imunidade adquirida dos vertebrados, ocorremnos eopepodes e nas baratas americanas. Ainje 9 ao de uma 
proteina espeeifiea da eapsula viral em pitus produz prote 9 ao contra o virus do qual a proteina da capsula foi isolada. Alem 
disso, estudos em pulgas-d’agua (um microcrustaceo) e mamangavas mostram que a imunidade pode ser passada de uma 
gera 9 ao para outra. Os insetos sociais, como as formigas, promovem resistencia a infec 96 es fungicas em toda a colonia ao 
lamber intensamente as formigas infectadas, transferindo, assim, o patogeno fungico para os membros saudaveis da colonia. 
Os experimentos sugerem que a infec 9 ao de baixo grau induz a sobrerregula 9 ao da secre 9 ao de peptidios antimicrobianos nos 
membros da colonia, emoposi 9 ao ao compartilhamento de peptidios antimicrobianos entre companheiros de ninho. 

O contato com organismos infectantes pode levar o sistema imunologico de caracois a niveis mais elevados de prontidao 
que se mantem por ate 2 meses ou mais. A suscetibilidade do caracol hospedeiro do trematodeo Schistosoma mansoni (ver 
Capitulo 14) depende muito do genotipo do caracol. Os produtos de excre 9 ao/secre 9 ao do trematodeo estimulama mobilidade 
dos hemocitos de caracois resistentes, mas inibe a mobilidade das celulas do sangue de hospedeiros suscetiveis. Os hemocitos 
dos caracois resistentes encapsulam a larva do trematodeo e, aparentemente, matam-na com superoxido e H 2 O 2 , destruindo-a, 
posteriormente, por fagocitose. Parece que a citocina interleucina-1 ocorre nos caracois resistentes e e responsavel pela 
ativa 9 ao dos hemocitos. 

Evidencias de estudos de imunidade inata nos invertebrados come 9 aram a obscurecer a linha entre os sistemas 
imunologicos inatos e adquiridos. Embora muitos dos mecanismos sejambem diferentes, fenomenos analogos de memoria e 
especificidade de resposta agora tern sido encontrados nos invertebrados. Esses criterios sempre foram utilizados para 
distinguir a imunidade inata e adquirida. Lima diferen 9 a-chave que ainda e reconhecida, entretanto, e a amplifica 9 ao da 
resposta imunologica por exposi 96 es secundarias por meio da prolifera 9 ao de celulas imunologicas especificas ao patogeno. 
Esse fenomeno e central para as respostas imunologicas adquiridas dos vertebrados. 

RESPOSTA IMUNOLOGICA ADQUIRIDA EM VERTEBRADOS 

O sistema especializado de reconhecimento do corpo estranho que os vertebrados tern produz uma resistencia maior a 
substancias estranhas ou invasores espeeifieos apos exposi 96 es repetidas. 

A resposta imunologica e estimulada por uma substancia estranha espeeifiea chamada de antigeno, e um antigeno e 
qualquer substancia que consegue estimular uma resposta imunologica. Os antigenos podem ser qualquer uma de diversas 
substancias com peso molecular acima de 3.000. Eles sao, mais comumente, proteinas e, normalmente (embora nem sempre), 
estranhos ao hospedeiro. A resposta imunologica adquirida tern dois ramos, chamados de humoral e celular. A imunidade 
humoral e baseada em anticorpos, presentes tanto na superficie da celula quanto liberados no sangue e na linfa, enquanto a 
imunidade celular e inteiramente associada as superficies das celulas. Existe uma extensa comunica 9 ao e intera 9 ao entre as 
celulas dos dois ramos. 

A se 9 ao seguinte aborda como os materiais proprios e alheios sao reconhecidos, os tipos de moleculas de 
reconhecimento envolvidas e os mediadores quimicos, as citocinas, que proporcionam comunica 9 ao entre as celulas da 
imunidade humoral e celular. Em seguida, discutimos a gera 9 ao de uma resposta humoral e uma resposta mediada pelas 
celulas, bem como as consequencias da destrui 9 ao das celulas de imunidade adquirida na AIDS {acquired immune deficiency 
syndrome - sindrome da imunodeficiencia adquirida). 

Bases do reconhecimento de material proprio e alheio 

Complexoprincipal de histocompatibilidade 

Sabemos ha muitos anos que 0 reconhecimento de um corpo estranho e muito especifico. Se 0 tecido de um individuo for 
transplantado para outro da mesma especie, 0 enxerto crescera por um tempo e depots morrera, a medida que aumenta a 
resposta imunologica contra ele. Na ausencia de medicamentos que modifiquem a resposta imunologica, 0 tecido enxertado 
cresce com sucesso apenas se 0 transplante for feito entre gemeos identicos ou entre individuos de linhagens de animats com 
alto indice de endocruzamento. A base molecular para 0 reconhecimento de corpo estranho envolve um grupo especifico de 
proteinas imersas na superficie das celulas. Nos vertebrados, essas proteinas sao codificadas por certos genes, agora 
denominados complexo principal de histocompatibilidade (MHC - major histocompatibility complex). As proteinas do 


MHC estao entre as mais variaveis conhecidas, e individuos nao aparentados apresentam, quase sempre, genes diferentes. 
Existem dois tipos de proteinas MHC: classe I e classe 11. As proteinas da classe I oeorrem na superficie de virtualmente 
todas as celulas, enquanto as proteinas MHC da elasse II estao presentes apenas em determinadas celulas que participam das 
respostas imunologicas, como os linfocitos e maerofagos. 

Uma resposta imunologica adquirida desenvolve-se em determinado perfodo durante o desenvolvimento inidal de urn organismo. Todas as substandas presentes 
no momento em que a capacidade se desenvolve sao reconhecidas posteriormente como material proprio. Infelizmente, o sistema de reconhecimento de materials 
proprios e alheios as vezes falha, e urn animal pode comegar a produzir anticorpos contra alguma parte de seu proprio corpo. Essa condigao leva a uma das diversas 
doen^s autoimunes conhecidas, como a artrite reumatoide, a esclerose multipla, o lupus e o diabetes melito tipo 1. 

Moleculas de reconhecimento 

Nao sao as proprias proteinas MHC as moleculas que reconhecem as substancias estranhas. Essa tarefa recai sobre dois tipos 
basicos de moleculas; os anticorpos e os receptores das celulas T, cujos genes provavelmente evoluiram de um ancestral 
comum Cada vertebrado tern uma enorme variedade de anticorpos e receptores de celulas T, e cada um deles se liga 
especificamente a um antigeno (ou parte de um antigeno) em particular, mesmo que este nunca antes tenha estado presente no 
corpo. 

Anticorpos 

Os anticorpos sao proteinas denominadas imunoglobulinas. Elas sao transportadas na superficie dos linfocitos B ou 
secretadas por celulas derivadas das celulas B (celulas plasmaticas ouplasmocitos). Amolecula basica do anticorpo consiste 
em quatro cadeias de polipeptidios: duas cadeias leves identicas e duas cadeias longas pesadas e identicas, unidas na forma 
de Y por liga 96 es de dissulfeto e pontes de hidrogenio (Eigura 35.2). A sequencia de aminoacidos em dire^ao as duas 
extremidades do Y varia tanto nas cadeias leves como nas pesadas, de acordo com a molecula de anticorpo especifica (a 
regiao variavel), e essa varia 9 ao determina com qual antigeno o anticorpo pode se combinar. Cada uma das extremidades do 
Y forma uma fenda, que atua como o sitio de liga 9 ao do antigeno (Eigura 35.2), e a especificidade da molecula depende da 
forma da fenda e das propriedades dos agrupamentos quimicos que revestem suas paredes. O restante do anticorpo e 
conhecido como regiao constante, A extremidade variavel da molecula de anticorpo e tfequentemente chamada de Fab 
{antigen-binding fragment - Ifagmento de liga 9 ao do antigeno), e a extremidade constante e chamada de Fc (fragmento 
cristalizavel) (Eigura 35.2). A assim chamada regiao constante nao e realmente constante: as cadeias leves podem ser de dois 
tipos, e as cadeias pesadas podem ser de cinco tipos. O tipo de cadeia pesada determina a classe dos anticorpos: IgM, IgG 
(comumente chamada gamaglobulina), IgA, IgD e IgE, A classe do anticorpo determina seu papel especifico na resposta 
imunologica (p. ex., se o anticorpo e secretado ou mantido na superficie da celula), mas nao seu antigeno. 

Um grande problema da imunologia e entender como o genoma dos mamrferos pode center informa^o necessaria para produzir pelo menos um milhao de 
anticorpos diferentes. A resposta parece ser que os genes dos anticorpos oeorrem em peda^os, em vez de em trechos continues de DNA e que os sitios reconhecedores 
de antigenos (regioes variaveis) das cadeias leves e pesadas das moleculas dos anticorpos sao reunidos a partir da informa^ofornecida por sequences separadas de 
DNA, que podem ser misturadas por genes ativadores recombinantes (RAGs) para aumentar a diversidade dos produtos genicos. 0 imenso repertorio de anticorpos e 
obtido, em parte, por rearranjos genicos complexes e, em parte, pelas frequentes mutates somaticas que produzem uma variagao adicional na estrutura proteica 
das regioes variaveis das cadeias pesadas e leves dos anticorpos. Processes analogos oeorrem na produce de genes que codificam os receptores das celulas T. 

Fun 96 es do anticorpo na defesa do bospedeiro. Os anticorpos podem mediar a destrui 9 ao de um invasor (antigeno) de 
diversas maneiras. Um antigeno estranho, por exemplo, e revestido com moleculas de anticorpos a medida que suas regioes 
Eab ligam-se a ele, imobilizando, efetivamente, o antigeno. Os maerofagos reconhecem as regioes Fc que se projetam e sao 
estimulados a fagocitar o complexo antigeno-anticorpo (opsoniza 9 ao). Os anticorpos tambem sao capazes de neutralizar 
toxinas secretadas pelo invasor. 

Umoutro processo importante, particularmente na destrui 9 ao de celulas bacterianas, e a intera 9 ao dos anticorpos comum 
complemento ativado pela via classica. Como citado anteriormente, o primeiro componente na via classica e ativado por um 


anticorpo ligado a superficie do organismo invasor. O resultado final nas vias classica e altemativa do complemento e o 
mesmo, a Use de uma celula estranha. Ambas as vias tambem levam a opsoniza 9 ao ou ao aumento da infiama^ao (ver 
anteriormente). A liga^ao do complemento aos complexos antigeno-anticorpo pode faeilitar a libera^ao dessas massas 
poteneialmente prejudiciais por celulas fagoeitarias. 

O antieorpo ligado a superfieie de um invasor pode deseneadear a morte deste por eontato pelas eelulas naturais 
exterminadoras do hospedeiro, processo ehamado de citotoxicidade celular dependente de anticorpo (ADCC - antibody- 
dependent, cell-mediated cytotoxicity). Os reeeptores para Fe do antieorpo ligado a um mierorganismo ou eelula tumoral 
fazemas celulas exterminadoras aderirema eles e seeretaremos eonteudos citotoxicos de sens vaeuolos. 

Reeeptores das celulas T 

Os reeeptores das eelulas T sao proteinas transmembrana presentes na superficie das eelulas T. Como os antieorpos, os 
reeeptores das eelulas T tern uma regiao eonstante e uma regiao variavel. A regiao eonstante estende-se ligeiramente para o 
interior do eitoplasma, e a regiao variavel, que se liga a antigenos especifieos, estende-se para fora da celula. A maioria das 
eelulas T tambem tern outras proteinas transmembrana estreitamente ligadas aos reeeptores de celula T, que atuam como 
moleeulas acessorias ou correceptoras. Existem eerea de 200 moleculas ou marcadores CD {clusters of differentiation 
proteins - proteinas de agrupamentos de difereneia^ao) conhecidos (ver Figura 35.5), um dos quais, o CDS, associa-se com a 
regiao eonstante dos reeeptores de celulas T. As outras moleculas CD ligam-se a ligantes especifieos nas celulas-alvo. 

Subgrupos de celulas T 

Os linfocitos sao ativados quando estimulados a mudar de uma fase de reconhecimento, na qual eles simplesmente se ligam a 
um antigeno em particular, para uma fase na qual proliferam e diferenciam-se em celulas que atuam na elimina^ao dos 
antigenos. Tambem falamos emativa^ao de celulas efetoras, como os macrofagos, quando elas sao estimuladas a desempenhar 
sua fun^ao protetora. 

A comunica^ao entre as celulas na resposta imunologica, a regula^ao dessa resposta e certas fun 96 es efetoras sao 
desempenhadas por diferentes tipos de celulas T (Figura 35.3 e Quadro 35.2). Embora morfologicamente similares, os 
subgrupos de celulas T podemser diferenciados por proteinas caracteristicas presentes emsuas superficies membranosas. Por 
exemplo, as celulas com a proteina correceptora CD4 ou CD28 sao celulas T auxillares (ou Th - T-helper). Essas celulas 
secretam citocinas que modulam a atividade de outros tipos de linfocitos e macrofagos durante uma resposta imunologica. 
Algumas celulas Th (designadas ThI) ativam a imunidade mediada por celula contra o ataque bacteriano e viral, e outras 
(chamadas Th 2) ativam a imunidade humoral e a libera 9 ao de antieorpos (Eigura 35.3 e Quadro 35.2). 

Os linfocitos T citotoxicos (CTL - cytotoxic T lymphocytes) sao celulas com as proteinas correceptoras CDS"^ que 
matam celulas-alvo que expressam determinados antigenos. Elm CTE liga-se firmemente a celula-alvo e secreta uma proteina 
que leva a forma 9 ao de poros na membrana celular, causando a Use. Finalmente, as celulas T supressoras suprimem uma 
resposta imunologica inibindo a atividade de outras celulas T e B, e as celulas T de memoria proporcionam a memoria de 
antigenos para ser ativada emfuturas respostas imunologicas. 
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Sitio de liga9ao 
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Figura 35.2 A A molecula do anticorpo e composta por duas cadeias mais curtas de polipeptidios (cadeias leves) 
e por duas cadeias mais longas (cadeias pesadas) mantidas juntas por pontes de hidrogenio e de dissulfetos 
covalentes. Bias sao subdivididas, ainda, em regioes variaveis e constantes que tern unidades de dobramento 
independentes, ou dominios, com cerca de 110 aminoacidos. O padrao de dobramento e mais complexo do que o 
apresentado aqui. As ligagoes de dissulfeto entre as cadeias na regiao de articulagao conferem flexibilidade a 
molecula nesse ponto. Os dominios variaveis, tanto das cadeias leves quanto das pesadas, tern extremidades 
hipervariaveis, que atuam como os locals de ligagao dos antigenos. B. Modelo da molecula de anticorpo. 
Citocinas 

A decada de 1980 presenciou o rapido avango no nosso conhecimento sobre como as celulas imunologicas comunicam-se 
entre si. Bias o fazempor intermedio de hormonios proteicos denominados citocinas (Quadro 35.3; ver tambem Capitulo 34). 
As citocinas incluem as interleucinas (IL), as interferonas (INF) e o fator de necrose tumoral (TNF). Bias podem agir nas 
mesmas celulas que as produzem, em celulas proximas, ou em celulas distantes do seu local de produgao no corpo. 
Recentemente, demonstrou-se que diversas citocinas, incluindo a interferona-y, apresentam atividade antimicrobiana. 
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As interleucinas (IL) foram assim chamadas originalmente porque sao sintetizadas por leucocitos e exercem seus efeitos sobre eles. Sabemos, hoje, que outros tipos 
de celulas podem produzir interleucinas e que as interleucinas produzidas por leucocitos podem afetar outros tipos de celulas. 

Geragao de uma resposta humoral | Ramo Th2 

Quando um antigeno e introduzido em um corpo, ele se liga a um anticorpo especifico na superficie de uma celula B 
apropriada, porem essa ligagao normalmente nao e suficiente para ativar a multiplicagao da celula B. A celula B internaliza o 















































complexo antigeno-anticorpo e, depois, incorpora por^oes do antigeno na sna propria superflcie, ligado a fenda da proteina 
MHC II (Figuras 35.4 e 35.5). Apor^ao do antigeno exibida na superflcie da celula B (celula apresentadora de antigeno ou 
APC - antigen-presenting cell) e denominada epitopo (ou determinante). As celulas Th 2 com um receptor de celula T 
especiflco para o epitopo em particular o reconhecem ligado a proteina MHC II. A liga 9 ao do receptor da celula T ao 
complexo epitopo-MHC 11 e intensiflcada pelo correceptor CD4, que se liga a por 9 ao constante da proteina MHC 11 (Figura 
35.5). O CD4 ligado tambem transmite um sinal de estimula 9 ao para o interior da celula T. A ativa 9 ao da celula T requer, 
ainda, a intera 9 ao de sinais coestimuladores adicionais (p. ex., a molecula e o receptor CD40) provenientes de outras 
proteinas na superflcie das celulas B e T. Os correceptores CDS funcionam de forma semelhante nos linfocitos T citotoxicos 
(CTL); eles intensiflcama liga 9 ao do receptor da celula T e transmitemum sinal estimulador para dentro da celula T. 



Linfbcito T 



Figura 35.3 Principais vias envolvidas nas respostas imunologicas mediadas por celula (Th1) e humorais (Th2) 
mediadas por citocinas. As setas solidas indicam sinais positives, e as setas interrompidas, sinais inibidores. As 
linhas interrompidas, sem setas, indicam a via de ativagao celular. /FAZ-y, interferona-y; Ig, imunoglobulina; IL, 
interleucina; Th, celulas T auxiliares; TNF, fator de necrose tumoral; RNl e ROl, substancias toxicas liberadas 
sobre um invasor. 

As celulas Th 2 ativadas secretamIL-4, IL-5, IL-6 e IL-10 (Quadro 35.3), que ativama celula B que temo mesmo epitopo 
e a proteina MHC II na sua superflcie (Figuras 35.3 e 35.4). As celulas B multiplicam-se rapidamente e muitas diferenciam-se 
em celulas plasmaticas, que secretam grandes quantidades de anticorpo. O anticorpo liga-se ao antigeno, e os macrofagos 
reconhecem esse complexo e sao estimulados a engloba-lo (opsoniza 9 ao) (Figura 35.4). O anticorpo e secretado por algum 
tempo; depois, as celulas plasmaticas morrem Portanto, se medirmos a concentra 9 ao de anticorpos (tltulo) logo apos o 
antigeno ser injetado, podemos detectar poucos deles ou mesmo nenhum O titulo, entao, aumenta rapidamente a medida que as 
celulas plasmaticas secretam os anticorpos, podendo diminuir um pouco a medida que as celulas morrem e os anticorpos sao 
degradados (Figura 35.6). No entanto, se aplicarmos outra dose de antigeno (refor 9 o), a demora para a resposta e pequena ou 






















inexistente, e o titulo de anticorpos aumenta mais rapidamente e ate um mvel maior do que aquele alcan 9 ado apos a primeira 
dose. Essa e a resposta secundaria ou anamnesica, e ela oeorre porque algumas das eelulas B ativadas originaram celulas de 
memoria de vida longa. Existem muito mais eelulas de memoria presentes no corpo do que o linfoeito B original eom o 
antieorpo apropriado na sua superfieie, e elas se multiplieam rapidamente a fimde produzir eelulas plasmatieas adieionais. A 
existeneia da resposta anamnesiea e de grande valor pratieo porque e a base para as vaeinas protetoras. 

Muitos aspectos da imunologia foram enormemente auxiliados pela descoberta de um metodo para a produce de clones estaveis de celulas que produzem apenas 
um tipo de antieorpo. Tais anticorpos monoclonais ligam-se apenas a um tipo de epftopo antigenico (a maioria das protefnas tern muitos epftopos antigenicos 
diferentes e, portanto, estimulam o corpo a produzir misturas complexas de anticorpos). Os anticorpos monoc/oMS sao formados pela fusao de celulas plasmatieas 
normals que produzem anticorpos com uma linha continuamente crescente de celulas plasmatieas, produzindo um hibrido da celula normal com outra capaz de 
dividir-se indefinidamente em cultura. Essa linha de celulas e denominada hibridoma. Sao selecionados clones entre os hibridos e sao cultivados para se tornarem 
"fabricas" que produzem quantidades quase ilimitadas de um antieorpo especfflco. As tecnicas de hibridomas, descobertas em 1975, tornaram-se uma das 
ferramentas de pesquisa mais importantes para a produce de anticorpos utilizados pelos imunologistas. 


Quadro 35.3 Algumas citocinas importantes. 


Citodna 

Principal fonte 

Fun^des 

lnterleucina-1 (IL-1) 

Macrofagosativados 

Medeia a inflamagao; ativa as celulas T e B e macrofagos 



Principal fator de crescimento para as celulas T e B, potencializa a atividade 

lnterleucina-2(IL-2) 

Celulas ThI 

citoliticadas celulas assassinas por natureza, causandoaprolifera^oe 

tornando-as celulas assassinas ativadas por linfocina (LAK) 

lnterleucina-3 (IL-3) 

Celulas BeTativadas 

Fator de estimulagao de colonia multilinhagem; promove o crescimento e a 

diferencia^o de todos os tipos de celulas na medula ossea 

lnterleucina-4(IL-4) 

Principalmente por celulas V 

Fator de crescimento para celulas B, algumas celulas T e mastocitos; promove a 

secre^ode anticorpos 

lnterleucina-5(IL-5) 

Celulas V 

Ativa os eosinofilos; atua com IL-2 e IL-4estimulando o crescimento e a 

diferencia^odas celulas B 

lnterleucina-6(IL-6) 

Macrofagos, celulas endoteliais, 

fibroblastose celulas V 

Importante fator de crescimento para as celulas B nofinal da sua diferenciagao; 

ativa as CTL 

lnterleucina-8(IL-8) 

Celulas T ativadas por antfgeno, 

macrofagos, celulas endoteliais. 

Fator ativador e quimiotatil para neutrofilos e, em menor grau, para outros 

PMN 


fibroblastoseplaquetas 

Interleucina-IO(IL-IO) 

Celulas V 

Inibe ThI, NK e a sintese de citocinas pelos macrofagos; promove a proliferagao 




decelulasB 


lnterleucina-12(IL-12) 

lnterleucina-22(IL-22) 

Fatordetransforma^odo 
crescimento-(5 (TGF-p) 

Interferona-a(IFN-a) 

Interferona-p (IFN-p) 

Interferona-Y (IFN-y) 


MacrofagosecelulasB 


Ativa as celulas NK e T; induz, de forma potente, a produgao de IFN-y; muda a 
resposta imunologica para ThI 


ILCRORyt^ 


Mantem as bacterias comensais dentro do intestino e aumenta a produgao de 
peptfdios microbianos em resposta a invasao de patogenos intestinais 


Macrofagos, linfocitos e outras 
celulas 


Inibe a proliferagao de linfocitos, a gera^o de celulas CTL e LAK, bem como a 
produgao de citocinas pelos macrofagos 


Celulas corporeas atacadas por virus Ativa as celulas NK e os macrofagos 


Celulas corporeas atacadas por virus Ativa as celulas NK e os macrofagos 


Celulas ThI e celulas LAK 


Forte fator ativador de macrofagos; faz com que diversas celulas expressem 
moleculas MHC classe II; promove a diferencia^o de celulas T e B; ativa os 
neutrofilos; ativa as celulas endoteliais, permitindo aos linfocitos passar 
atraves das paredes dos vasos; atividade antimicrobiana 


Principal mediador de inflama^o; baixas concentrates ativam as celulas 
endoteliais, ativam PMN, estimulam macrofagos e a produgao de citocinas 

Fator de necrose tumoral (TNF) Macrofagos ativadose celulas ThI 

(incluindo IL-1, IL-6, IL-12 e o proprio TNF); altas concentrates causam o 
aumento da sfntese de prostaglandinas, resultando em febre 


Microbio invasor 
desprendendo antfgenos 



Complexo 
epftopo-MHC 
classe II 


Celula T„2 



IL- 4, IL-5, 
IL-6, IL-10 


O Celula B 
sensiblllzada 
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Figura 35.4 Resposta imunologica humoral. (1) Os anticorpos presentes na superficie da celula B ligam-se ao 
antigeno. (2) A celula B internaliza o complexo antigeno-anticorpo, digere-o parcialmente e apresenta porgoes 
dele na superficie (epitopo), junto com proteinas MHC classe II. (3) A celula 1^2 reconhece o antigeno e a 
proteina classe II na celula B, e ativada e secreta interleucinas (ver Quadro 35.3). Depois, a 1^2 estimula a 
proliferagao da celula B que contem o antigeno e a proteina classe II na sua superficie. (4) As interleucinas 





promovem a ativagao e a diferenciagao das celulas B em (5) muitas celulas plasmaticas que secretam anticorpos. 
(6) Algumas descendentes das celulas B tornam-se celulas de memoria. (7) Os anticorpos produzidos pelas 
celulas plasmaticas ligam-se aos antigenos e estimulam os macrofagos a consumir os antigenos (opsonizagao). 



Figura 35.5 Moleculas que interagem durante a ativagao de uma celula 1^2 auxiliar por uma celula B 
apresentadora de antigeno. 



Figura 35.6 Resposta tipica dos anticorpos apos as imunizagoes primaria e de reforgo. A resposta secundaria e 
resultado do grande numero de celulas de memoria produzidas apos a ativagao primaria das celulas B. 

Resposta mediada por cdula | Ramo ThI 

Muitas respostas imunologicas envolvempoucos anticorpos, ounenhum, e dependem apenas da agao de celulas. Na imunidade 
mediada por celulas, o epitopo de um antigeno tambem e apresentado pelas APC, mas o ramo ThI da resposta imunologica e 
ativado (ver Figura 35.3). Nesse caso, as APC podem ser celulas irrfectadas por virus, celulas tumorais ou macrofagos 
irrfectados que fagocitarambacterias. As celulas ThI reconhecemo complexo epitopo-MHC II e tornam-se ativadas, liberando 
IL-2, TNF e interferona-y (INF-y) (ver Quadro 35.3). A IL-2 promove a atividade das celulas B e T ativadas e aumenta a 
atividade citotoxica das celulas NK, causando sua proliferagao e tornando-as celulas assassinas ativadas por Unfocina (LAK 
- lymphocyte-activated killer cells) (ver Quadro 35.2). As celulas LAK tambem liberam INF-y, que e um potente fator 
ativador de macrofagos. Ela promove a diferenciagao das celulas B e T e a proliferagao de celulas B, e ativa as celulas 
endoteliais dos capilares de forma que os lirrfocitos podem passar atraves dos vasos sanguineos para o interior das areas 
irrfectadas dos tecidos. A INF-y e tambem um importante indutor de inflamagao. O TNF ativa PMN e estimula os macrofagos e 
a produgao de citocinas. As celulas T citotoxicas tambem interagem com os receptores da superficie das APC, e isso. 























juntamente coma estimula 9 ao da IL-2 e da INF-y (secretado por celulas ThI ativadas), faz comque elas prolifereme secretem 
proteinas que causama forma 9 ao de poros nas celulas infectadas, levando a Use. 

0 transplante de orgaos de uma pessoa para outra requer a imunossupressao do receptor o suficiente para que o novo orgao nao seja rejeitado sem deixar o paciente 
indefeso contra infecgoes. Desde a descoberta de um medicamento derivado de um fungo e denominado ciclosporina, muitos orgaos, por exempio, rim, cora^o, 
pulmao e figado, podem ser transplantados. A ciclosporina inibe a IL-2 e afeta os CTL mais do que os linfocitos Th 2. Ela nao tern nenhum efeito sobre outros globulos 
brancos ou sobre os mecanismos de recuperagao, de modo que o paciente ainda pode desencadear uma resposta imunologica sem rejeitar o transplante. 
Entretanto, o paciente deve continuar a tomar a ciclosporina porque, se o medicamento for retirado, o corpo ira reconhecer o orgao transplantado como estranho e 
rejeita-lo. 

Como a imunidade humoral, a imunidade mediada por celulas tern uma resposta secundaria devido ao grande numero de 
celulas T de memoria produzidas da ativa 9 ao original. Por exempio, um segundo enxerto de tecido (refor 9 o) entre o mesmo 
doador e receptor e rejeitado muito mais rapidamente do que o primeiro. 

Sindrome da imunodeficiencia adquirida (AIDS) 

A AIDS e uma doen 9 a extremamente grave na qual a capacidade de desencadear uma resposta imunologica e seriamente 
prejudicada. Ela e causada pelo virus da imunodeficiencia Humana (HTV). O HIV invade e destroi, preferencialmente, os 
linfocitos Th porque o virus expressa a protelna CD4 como um importante receptor de superficie. As celulas Th que, 
normalmente, constituem entre 60 e 80% da popula 9 ao de celulas T, na AIDS sens nlveis podem cair ate serem indetectaveis; 
portanto, a resposta imunoldgica humoral e destrmda e a resposta mediada pelas celulas e comprometida. 

O primeiro caso de AIDS foi reconhecido em 1981. No final de 2011, cerca de 34 milhoes de pessoas estavam vivendo 
com 0 HIV' Apenas 10% da popula 9 ao do globo vivem na Africa Subsaariana, mas cerca de 66 % de todas as pessoas 
infectadas com HIV/AIDS vivem nessa regiao. Em 2011, foram registrados 2,5 milhoes de novos casos no mundo todo, uma 
queda de 20% em rela 9 ao a 2001. As maiores quedas nas taxas de infec 9 ao ocorreram no Caribe (42%) e na Africa 
Subsaariana (25%). Ainfec 9 ao pelo HIV praticamente sempre progride para AIDS depois de umperiodo de latencia de alguns 
anos. Uma vez que as popula 96 es de celulas Th sao virtualmente destruidas pelo HI\/ os pacientes com AIDS sao 
continuamente infestados por infec 96 es causadas por micrdbios e parasitas que causam problemas insignificantes em pessoas 
com resposta imunoldgica normal. Se nao houver tratamento, a AIDS e uma doen 9 a terminal. Ja existem medicamentos 
altamente eficazes, embora caros, que podem retardar a progressao da doen 9 a. Alguns (p. ex., o AZT) atacam a enzima 
necessaria para o virus produzir seu DNA, enquanto outros (p. ex., inibidores de proteases) inibem as enzimas necessarias 
para produzir um novo virus. Como o virus sofre muta 9 ao (Capitulo 5), produzindo muitas cepas diferentes durante o 
progresso de uma infec 9 ao, os esfor 90 s para produzir uma vacina temsido infrutiferos ate o momenta. 

ANTIGENOS DOS GRUPOS SANGUINEOS 
Tipos sanguineos ABO 

As celulas do sangue diferem quimicamente de pessoa para pessoa e, quando dois tipos de sangue incompativeis sao 
misturados, ocorre a aglutina9ao (agrupamento) dos eritrdcitos. A base dessas diferen 9 as quimicas e a ocorrencia natural de 
antigenos na membrana dos gldbulos vermelhos. O sistema imunoldgico herdado mais bem conhecido e o dos grupos 
sanguineos ABO (Capitulo 6 ). Os antigenos Ae B sao herdados como alelos codominantes de umunico gene. Os homozigotos 
para um alelo recessive no mesmo gene apresentam sangue tipo O, no qual estao ausentes os antigenos A e B. Assim, conforme 
mostra o Quadro 35.4, um individuo com genes ou /Vz, por exempio, desenvolve o antigeno A (tipo sanguineo A). A 
presen 9 a de um gene P produz antigenos B (tipo sanguineo B), e, para o gendtipo PIP, tanto o antigeno A quanto o B 
desenvolvem-se nos erifrdcitos (tipo sanguineo AB). Os epitopos de Ae B tambemocorremnas superficies de muitas celulas 
epiteliais e da maioria das celulas endoteliais. 

Ha uma caracteristica estranha no sistema ABO. Normalmente, esperariamos que um individuo tipo A desenvolvesse 
anticorpos contra as celulas do tipo B apenas se as celulas portadoras do epitopo B fossem, antes, introduzidas no corpo. De 
fata, pessoas do tipo A adquirem anticorpos anti-B logo ap 6 s o nascimento, mesmo sem exposi 9 ao previa a celulas do tipo B. 


Do mesmo modo, individuos do tipo B tornam-se portadores de anticorpos anti-A muito cedo. O sangue do tipo AB nao 
apresenta anticorpos anti-A nem anti-B (porque, se os tivesse, iria destruir suas proprias celulas sanguineas), e o sangue do 
tipo O temambos os anticorpos, anti-Ac anti-B. Existemevidencias de que os anticorpos desenvolvem-se como uma resposta 
aos epitopos A e B dos microrganismos intestinais quando o intestino passa a ser colonizado por bacterias apos o nascimento. 
Presumivelmente, ocorrem pequenas infec^oes causadas por essas bacterias, semserempercebidas. Os anticorpos produzidos 
dessa forma reagemde forma cmzada com os epitopos Ac B nos eritrocitos. 


Quadra 35.4 

Prindpais grupos sanguineos. 







Frequenda nos EUA (%) 

Tipo de 

sangue 

Genotipo 

Antigenos 

nos 

globulos 

vermelhos 

Anticorpos 

no soro 

Podedoar 

sangue 

para 

Pode 

receber 

sanguede 

Brancos 

Negros 

Asiaticos 

0 

i/\ 

Nenhum 

Anti-A e anti- 

B 

Tod os 

0 

45 

48 

31 

A 


A 

Anti-B 

A,AB 

0,A 

41 

27 

25 

B 

PliMVi 

B 

Anti-A 

B,AB 

0,B 

10 

21 

34 

AB 

/A//B 

AB 

Nenhum 

AB 

Todos 

4 

4 

10 


Vimos, portanto, que os nomes dos grupos sanguineos identificam o seu conteudo antigenico. As pessoas com sangue do 
tipo O sao chamadas doadores universais porque, por nao apresentarem antigenos, seu sangue pode ser transfundido para outra 
pessoa com qualquer tipo sanguineo. Mesmo que ele contenha anticorpos anti-A e anti-B, eles estarao cm uma concentra^ao 
tao diluida durante a transfusao que nao reagirao com os antigenos A e B do sangue do receptor. Pessoas com sangue do tipo 
AB sao receptores universais porque nao apresentam anticorpos para os antigenos A e B. Entretanto, na pratica, os clinicos 
insistememfazer a transfusao como mesmo tipo sanguineo para evitar qualquer risco de incompatibilidade. 

Fator Rh 

Karl Eandsteiner, um medico austriaco - naturalizado americano, descobriu os tipos sanguineos ABO em 1900. Em 1940, 10 
anos apos ter recebido o Premio Nobel, ele fez ainda outra grande descoberta; um grupo sanguineo denominado fator Rh, 
assim chamado por causa do macaco rhesus^ no qual foi encontrado pela primeira vez. Aproximadamente, 85% dos 
individuos de pele branca dos ELIA apresentam esse fator (positivo), ausente nos restantes 15% (negativo). O fator Rh e 
codificado por um alelo dominante em um unico gene. Os sangues Rh-positivo e Rh-negativo sao incompativeis; choque, ou 
mesmo a morte, segue-se a sua mistura quando um sangue Rh-positivo e introduzido em uma pessoa com sangue Rh-negativo 
que tenha sido sensibilizada por uma transfusao anterior de sangue Rh-positivo. A incompatibilidade de Rh e responsavel por 
uma doen 9 a peculiar e Ifequentemente fatal, a doen^a hemoUtica do recem-nascido (eritroblastose fetal), Se uma mac com 
sangue Rh-negativo tiver umbebe Rh-positivo (o pai e Rh-positivo), ela pode tornar-se imunizada pelo sangue do feto durante 
0 parto. Os anticorpos anti-Rh sao predominantemente IgG e podem atravessar a placenta durante uma gravidez posterior e 
aglutinar o sangue do feto. Normalmente, a eritroblastose fetal nao e umproblema nos casos de incompatibilidade ABO entre 
a mae e o feto porque os anticorpos para os antigenos ABO sao primariamente IgM, incapazes de atravessar a placenta. A 





eritroblastose fetal agora pode ser evitada dando a mae com sangue Rh-negativo anticorpos anti-Rh logo apos o nascimento do 
primeiro filho. Esses anticorpos permanecem pelo tempo suficiente para neutralizar qualquer celula sangulnea fetal Rh- 
positiva que tenha entrado na circula^ao materna, evitando, dessa forma, que sen proprio mecanismo de produ 9 ao de 
anticorpos seja estimulado a produzir os anticorpos Rh-positivos. A imunidade ativa e permanente e bloqueada. A mac deve 
ser tratada apos cada gravidez subsequente (assumindo que o pal seja Rh-positivo). No entanto, se a mae ja desenvolveu a 
imunidade, o bebe pode ser salvo por uma transfusao imediata e maci 9 a de sangue livre de anticorpos. 

J Resumo _ 

Um grande numero de parasitas virais, procariotas e eucariotas, existe em cada ambiente habitado pelos animais, e um sistema 
de defesa (imunologico) e crucial para a sobrevivencia. A imunidade pode ser definida resumidamente como a posse de 
tecidos capazes de reorganizar e proteger o animal contra o corpo estranho invasor. A maioria dos animais tern algum grau de 
imunidade inata e os vertebrados desenvolveram imunidade adquirida. A superftcie da maioria dos animais proporciona uma 
barreira fisica contra a invasao, e contem substancias antimicrobianas nas secre 96 es do seu corpo. 

A exposi 9 ao de varies animais, tanto vertebrados quanto invertebrados, a microrganismos estimula sua resposta 
imunologica inata. Essa resposta e baseada na libera 9 ao de peptidios antimicrobianos, e imediata, nao requer uma exposi 9 ao 
previa imunizante e nao e especifica, mas esta relacionada com a categoria do microbio invasor. 

Os fagocitos englobam particulas e, normalmente, as digerem ou matam com enzimas e secre 96 es citotoxicas. Muitos 
invertebrados tern celulas especializadas que podem desempenhar a fagocitose defensiva. Muitos tipos de celulas dos 
vertebrados, especialmente os macrofagos e neutrofilos, sao fagocitos importantes, e as celulas do sistema fagocitario 
mononuclear estao presentes emdiversos locals do corpo. Os eosinofilos sao importantes nas alergias e emmuitas infesta 96 es 
parasitarias. Basofilos, mastocitos, linfocitos T e B, e ILC (celulas assassinas por natureza e lECs RORyE) nao sao 
fagocitarias, mas desempenham papeis vitais na defesa. 

A inflama 9 ao e uma parte importante da defesa do corpo; ela e amplamente influenciada por uma experiencia previa, com 
um antigeno, imunizante. 

Muitos invertebrados fazemo reconhecimento de um corpo estranho pela rejei 9 ao de xenotransplantes, heterotransplantes 
ou ambos. Em alguns casos, eles podem apresentar respostas potencializadas apos exposi 96 es repetidas. Infec 96 es 
bacterianas, virais e fungicas estimulam a libera 9 ao de e nz imas de degrada 9 ao e peptidios antimicrobianos, e eles ativam os 
fagocitos. Respostas adquiridas que demonstram memoria e especificidade foram demonstradas em alguns filos de 
invertebrados. 

Uma resposta imunologica adquirida e desencadeada por um antigeno. Os vertebrados demonstram maior resistencia a 
substancias estranhas especificas (antigenos) em exposi 96 es repetidas, e a resistencia baseia-se em um vasto numero de 
moleculas de reconhecimento especificas: anticorpos e receptores de celulas T. O reconhecimento de substancias alheias 
depende de marcadores nas superficies das celulas chamados de complexos principals de histocompatibilidade (MHC). Os 
anticorpos sao carregados nas superficies de linfocitos B (celulas B) e em solu 9 ao no sangue apos a secre 9 ao pelas 
descendentes das celulas B, os plasmocitos (celulas plasmaticas). Os receptores de celulas T ocorrem apenas nas superficies 
dos linfocitos T (celulas T). 

As celulas do sistema imunologico comunicam-se entre si e com outras celulas do corpo atraves de hormonios proteicos 
denominados citocinas, como as interleucinas, o fator de necrose tumoral e a interferona-y. Os dois ramos da resposta 
imunologica dos vertebrados sao a resposta humoral (Th 2 ), envolvendo anticorpos, e a resposta mediada por celulas (ThI), 
que envolve apenas as superficies celulares. Quando um dos ramos e ativado ou estimulado, suas celulas produzem citocinas 
que tendem a suprimir a atividade do outro ramo. A ativa 9 ao de qualquer um dos ramos requer que o antigeno seja fagocitado 
por uma ARC (celula apresentadora de antigeno, como, por exemplo, um macrofago ou uma celula B), que digere parcialmente 
0 antigeno e apresenta seu determinante (epitopo) na superficie da APC junto com uma proteina MHC classe II. Celulas 
infectadas por virus e celulas tumorais tambem tern o antigeno para as celulas ThI. A extensa comunica 9 ao por meio das 
citocinas e a ativa 9 ao (e supressao) de varias celulas na resposta levam a produ 9 ao de anticorpos especificos ou a 
prolifera 9 ao de celulas T com receptores especificos que reconhecem um epitopo antigenico. Depots da resposta inicial, 
celulas de memoria permanecem no corpo e sao responsaveis pela resposta potencializada em uma proxima exposi 9 ao ao 



antigeno. 

O dano a resposta imunologica causado pelo HIV (virus da imunodeficiencia humana) na produ 9 ao da AIDS (sindrome da 
imunodeficiencia adquirida) e devido, primariamente, a destrui 9 ao de um conjunto crucial de celulas T auxiliares, que tern o 
correceptor CD4 na sua superficie. 

As pessoas tern antigenos geneticamente determinados na superficie de suas hemaeias (grupos sanguineos ABO e outros); 
os tipos de sangue devem ser eompativeis nas transfusoes ou o sangue transfundido e aglutinado pelos antieorpos no reeeptor. 
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Difereneie suscetibilidade de resisteneia e imunidade inata de adquirida. For que esses tipos de imunidade 
tradieionalmente reeonhecidos sao agora mais dificeis de distinguir? 

Cite alguns exemplos de meeanismos de defesa inata que sejamde natureza quimiea. O que e um complemento? 

O que normalmente acontece com uma particula depots que e englobada por um fagdcito? 

Cite alguns fagdcitos importantes dos vertebrados. 

Qual e a base molecular para o reconhecimento de material prdprio e alheio nos vertebrados? 

Qual a diferen 9 a entre as celulas T e as eelulas B? 

O que e uma citoeina? Quais sao as fun 96 es das citoeinas? 

Esquematize a sequeneia de eventos em uma resposta imunoldgica humoral, desde a introdu 9 ao do antigeno ate a 
produ 9 ao do antieorpo. 

Defina os seguintes termos: eelula plasmatiea, resposta seeundaria, celula de memdria, opsoniza 9 ao, titulo, refor 9 o, 
citoeina, celula assassina por natureza, interleueina- 2 . 

Quais sao as fun 96 es das proteinas CD4 e CD 8 na superficie das celulas T? 

Emgeral, quais sao as consequeneias da ativa 9 ao do ramo ThI da resposta imunoldgioa? E da ativa 9 ao do ramo Th 2? 
Difereneie as proteinas MHC classe I e elasse II. 

Desereva uma resposta infiamatdria tipiea. 

Qual 0 prineipal meeanismo pelo qual o HIV eausa danos ao sistema imunoldgico na AIDS? 

De 0 genotipo de eada um dos seguintes tipos sanguineos: A, B, O, AB. O que aeontece quando uma pessoa do tipo A doa 
sangue para uma pessoa do tipo B? E do tipo AB? E do tipo O? 

O que causa a doen 9 a hemolitica do recem-nascido (eritroblastose fetal)? Por que essa eondi 9 ao nao surge nos casos de 
ineompatibilidade de ABO? 

De alguma evideneia de que as eelulas de muitos invertebrados tern moleeulas na superfieie que sao especificas para 
aquela espeeie e mesmo para determinado animal em particular. 

De umexemplo de memdria imunoldgiea nos invertebrados. 

Para aprofundar seu raciocinio, Tradieionalmente, a imunidade adquirida e eonsiderada uma earacteristica do sistema 
imunologica dos vertebrados. Argumente por que ela provavelmente tambeme eneontrada nos invertebrados. 
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Comportamento Animal 



Macho de Centrocercus urophasianus exibindo-se na sua arena. 

A sombra alongada de uma pessoa 

Ralph Waldo Emerson disse que uma institui 9 ao e a sombra alongada de uma pessoa. A sombra de Charles Darwin e longa, e 
eobre todas as areas da evolu 9 ao, eeologia e, fmalmente, apos uma longa gesta 9 ao, do eomportamento animal. Cada uma 
dessas areas altera o modo eomo pensamos sobre nos mesmos, sobre a Terra que habitamos e os animals que a partilham 
eonosco. 

Charles Darwin mostrou eom grande perspieaeia eomo a sele 9 ao natural favoreeeria diversos padroes eomportamentais 
para a sobreviveneia e reprodu 9 ao. O livro pioneiro de Darwin, A Expressdo das Emogdes no Homem e nos Animais, 
publieado na Inglaterra em 1872, mapeou uma esbategia para a pesquisa eomportamental usada ate hoje. Entretanto, em 1872, 
a eieneia nao estava preparada para a visao eenbal de Darwin, de que os padroes eomportamentais, nao menos do que as 
estruturas eorporeas, tern suas historias de evolu 9 ao pela sele 9 ao natural. Outros 60 anos se passariam antes que esses 
eoneeitos floreseessemna eieneia eomportamental. 

Em 1973, 0 Premio Nobel de Fisiologia ou Medieina foi eoneedido a bes zodlogos pioneiros: Karl von Eriseh, Konrad 
Lorenz e Niko Tinbergen (Figura 36.1). A nomea 9 ao afirmava que esses bes eram os prineipais arquitetos de uma nova 
eieneia, a Etologia, o estudo eientifieo do eomportamento animal, partieularmente sob oondi 96 es naturals. Foi a primeira vez 
que um pesquisador das eieneias eomportamentais reeebeutal honraria. Adiseiplina de comportamento animal nascia. 





Figura 36.1 Pioneiros da ciencia de etologia. A. Konrad Lorenz (1903-1989). B. Karl von Frisch (1886-1982). C. 
Niko Tinbergen (1907-1988). 

s biologos comportamentais perguntam-se como os animais se comportam e por que se comportam dessa forma. As 

questoes “como” focalizam as causas proximais ou imediatas e sao estudadas experimentalmente (Capitulo 1). Por 
exemplo, um biologo pode explicar o canto de um macho de tico-tieo {Zonotrichia albicollis) na primavera por meeanismos 
hormonais ou neurais. Essas causas fisiologicas ou mecanicistas de comportamento sao fatores proximais. Examinamos os 
fatores proximais subjaeentes ao eomportamento animal nos Capitulos 33 e 34, enfatizando o funeionamento dos sistemas 
nervosos e a eoordena^ao hormonal. Alternativamente, um biologo poderia perguntar qual a fun 9 ao do canto para o tico-tico e, 
entao, identificar os eventos na ancestralidade das aves que levaram ao canto na primavera. Essas sao as questoes “por que”, 
que focalizam as causas distais (“finais”), a origem evolutiva e o proposito de um eomportamento. As questoes da causa^ao 
distal sao respond!das pelo uso de metodologia eomparativa (Capitulo 1), aplicando-se analises filogenetieas (Capitulo 10) 
para identifiear as mudan^as evolutivas no eomportamento e os eontextos morfologicos e ambientais associados. Este capitulo 
apresenta as explica 96 es evolutivas do eomportamento animal e os desafios da evolu 9 ao comportamental para a teoria de 
Darwin da sele 9 ao natural (Capitulo 6 ). 

O estudo do comportamento animal tern varias raizes historieas diferentes, e nao existe um termo universalmente aeeito 
para todo o assunto. Apsicologia eomparativa emergiudo empenho emse estabelecerem leis gerais de comportamento que se 
aplieassem a varias especies, inelusive a humana. Os psicologos comparam resultados de experimentos em laboratorio eom 
ratos-brancos, pombos, eaes e, oeasionalmente, primatas para identifiear similaridades e diferen 9 as neurologicas e 
eomportamentais. A partir das eritieas de que a diseiplina nao apresentava uma perspeetiva evolutiva e se focalizava muito 
limitadamente em ratos-braneos como um modelo para outros organismos, muitos psicologos comparativos come 9 aram a 
desenvolver pesquisas com base filogenetiea, algumas delas eonduzidas sob condi 96 es naturals. 

O objetivo de uma segunda abordagem, a etologia, e descrever o eomportamento de um animal em seu habitat natural. A 
maior parte dos etologos temsido de zoologos que eoletam dados de observa 96 es e experimentos de campo. Anatureza prove 
as variaveis, que sao manipuladas utilizando-se essas abordagens, como a apresenta 9 ao de modelos animais, de grava 96 es de 
voealiza 96 es animais e a altera 9 ao de habitats. Os etologos tambem testam suas hipoteses em eondi 96 es eontroladas de 
laboratorio. Os resultados de laboratorio Ifequentemente direcionam testes posteriores das hipoteses, usando observa 96 es de 
animais silvestres emambientes naturals nao perturbados. 

A etologia enfatiza a importaneia de fatores distais que afetam o comportamento. Uma das grandes oontribui 96 es de von 
Eriseh, Eorenz e Tinbergen foi demonstrar que os atributos eomportamentais sao entidades mensuraveis, eomo os anatomicos 
ou fisiologieos. O tema eentral da etologia e que os atributos eomportamentais podemser identificados e medidos, homologias 
determinadas e suas historias evolutivas investigadas para proporcionar explioa 96 es eausais. 

O trabalho de psicologos e etologos comparativos deu origem a diseiplina da ecologia comportamental. Os eeologos 
comportamentais estudam os eontextos evolutivos e ambientais dos comportamentos dos animais e como determinados 
comportamentos servem para maximizar o sucesso reprodutivo e evolutivo. Os eeologos comportamentais Ifequentemente se 









concentram em um aspecto particular do comportamento, como a escolha de parceiros, o forrageamento ou o investimento 
parental. A sociobiologia, o estudo etologico do comportamento social, foi formalizada coma publica 9 ao de 1975 de E. O. 
Wilson, Sociobiologia: A Nova Sintese. Wilson define o comportamento social como uma comunica^ao reciproca de natureza 
cooperativa (que transcende a mera atividade sexual), que permite a um grupo de organismos da mesma especie se organizar 
de maneira cooperativa. Em um sistema complexo de intera 96 es sociais, os individuos sao altamente dependentes dos outros 
para a vida diaria. Embora o comportamento social apare 9 a em muitos grupos de animals, Wilson identificou quatro 
“pinaculos” de comportamento social complexo. Sao eles (1) os invertebrados colonials, como a caravela-portuguesa 
(Capitulo 13), que e uma composi 9 ao de organismos individuals interdependentes; (2) os insetos sociais, como formigas, 
abelhas e termitas, que desenvolveram sistemas de comunica 9 ao sofisticados; (3) os mamiferos nao humanos, como os 
golfinhos, elefantes e primatas, que tern sistemas sociais altamente desenvolvidos; e (4) os humanos. 

A inclusao, por Wilson, do comportamento humano na sociobiologia, e suas premissas emrela 9 ao ao fundamento genetico 
para a varia 9 ao entre muitos comportamentos sociais humanos foram duramente criticadas. Os sistemas complexos de 
intera 96 es sociais humanas, incluindo a religiao, os sistemas economicos e tantas caracteristicas questionaveis, como o 
racismo, o sexismo e a guerra, sao explicados mais facilmente como propriedades emergentes (Capitulo 1) da cultura humana 
e sua historia. Eaz sentido procurar por uma base genetica especifica ou uma justificativa para esses fenomenos? Muitos 
respondem “nao” e se voltampara o campo da sociologia, emvez da sociobiologia, para explicar as propriedades emergentes 
complexas das sociedades humanas. Por esse motive, a maioria dos pesquisadores que estuda o comportamento social animal 
temrejeitado “sociobiologia” como o nome de sua disciplina, em favor de “ecologia comportamental”. 

DESCRigAO DO COMPORTAMENTO | PRINCIPIOS DA ETOLOGIA CLASSICA 

Os primeiros etologos procuraram identificar e explicar os componentes relativamente invariantes do comportamento 
compartilhados por diversas especies animals. Desses estudos, emergiram varies conceitos popularizados primeiramente no 
infiuente livro de Tinbergen O Jo do Instinto (1951). 

A resposta de resgate de ovos do ganso-bravo Anser anser (Figura 36.2), descrita por Lorenz e Tinbergen, emum famoso 
artigo de 1938, ilustra alguns conceitos basicos do comportamento animal. Se Lorenz e Tinbergen oferecessem a uma femea de 
ganso-bravo um ovo a uma pequena distancia do ninho, ela se levantava, estendia o pesco 90 ate que o bico estivesse em cima 
do ovo, e entao dobraria o pesco 90 , puxando o ovo cuidadosamente para o ninho. 

Embora esse comportamento parecesse racional, Tinbergen e Lorenz observaram que, se removessem o ovo depois de a 
femea iniciar o resgate, ou se o ovo que estivesse sendo recolhido escorregasse para longe, a femea continuaria o movimento 
de resgate semo ovo, ate que estivesse novamente instalada confortavelmente no ninho. Entao, vendo que o ovo nao tinha sido 
recuperado, ela repetiria o movimento de resgate. 



Figura 36.2 Comportamento de rolagem de ovo do ganso-bravo {Anser anser), estudado por Lorenz e Tinbergen. 
Nesse comportamento estereotipado, o ovo longe do ninho {1) e um estimulo de sinalizagao para o ganso 
aproximar-se dele (2) e empurrar o ovo para o ninho (3 a 4). A posigao mostrada em 4 e usada para rolar o ovo 
para o ninho. E assim que o ganso completa sua volta ao ninho, mesmo que o ovo que esta sendo recuperado 
role para longe. 

Portanto, a ave executou o comportamento de buscar o ovo como um programa que, uma vez iniciado, tivesse que ser 
completado de um modo padrao. Lorenz e Tinbergen consideraram o resgate do ovo como um padrao “fixo” de 
comportamento: um padrao motor em grande parte invariavel na sua execugao. Um comportamento desse tipo, executado em 
uma sequencia ordenada e previsivel, e chamado de comportamento estereotipado. Naturalmente o comportamento 
estereotipado pode nao ocorrer de modo identico em todas as ocasioes, mas ele deve ser reconhecivel, mesmo quando 
executado de modo inapropriado. Os experimentos posteriores de Tinbergen esclareceram que a lemea do ganso-bravo nao 


estava particularmente identificando o que recolhia. Quase qualquer objeto liso e arredondado colocado fora do ninho 
dispararia o comportamento de rolagem do ovo; ate um pequeno cachorro de brinquedo e um grande balao amarelo foram 
zelosamente reeolhidos. Quando a femea se sentava sobre esses objetos, eles obviamente nao se adequavam, e ela os 
deseartava. 

Lorenz e Tinbergen perceberam que a presen 9 a de um ovo fora do ninho deve agir como um estimulo, ou gatilho, que 
libera o comportamento de resgate do ovo. Lorenz denominou o estimulo disparador de liberador; um estimulo simples no 
ambiente que dispararia um certo comportamento inato. Como o animal geralmente respondeu a algum aspecto especifico do 
liberador (som, forma ou cor, por exemplo), o estimulo efetivo foi chamado de estimulo de sinaliza^ao. Os etologos ja 
descreveram centenas de estimulos de sinaliza^ao. Em todos os casos, a resposta e extremamente previsivel. Por exemplo, o 
grito de alarme de gaivotas-prateadas adultas sempre libera uma resposta de aninhamento congelado* em seus filhotes. Certas 
mariposas notumas adotam manobras evasivas ou mergulham no solo quando ouvem os trinados ultrassonicos dos morcegos 
que se alimentam delas (Capitulo 33); a maior parte dos outros sons nao libera essa resposta. 

Esses exemplos ilustram a natureza previsivel e programada de muitos comportamentos animals. Isso e ainda mais 
evidente quando um comportamento estereotipado e liberado inapropriadamente. Na primavera, o macho do esgana-gato, 
Gasterosteus aculeatus, um pequeno peixe, seleciona um territorio que defende vigorosamente dos outros machos. A parte 
inferior do macho torna-se vermelho-brilhante, e a aproxima^ao de outro macho com barriga vermelha libera uma postura de 
amea^a ou mesmo um ataque agressivo. A suspeita de Tinbergen de que a barriga vermelha do macho funcionava como um 
liberador para a agressao foi refor 9 ada quando um caminhao vermelho do correio passando despertou um comportamento de 
ataque dos machos no seu aquario. Entao, Tinbergen realizou experimentos, utilizando uma serie de modelos apresentados aos 
machos. Ele descobriu que os machos atacavam furiosamente qualquer modelo que apresentasse uma listra vermelha, mesmo 
um peda 90 roli 90 de cera com a parte inferior vermelha, e que um modelo bem semelhante a um macho de esgana-gato, mas 
sem 0 ventre vermelho, era menos Ifequentemente atacado (Eigura 36.3). Tinbergen descobriu outros exemplos de 
comportamentos estereotipados liberados por estimulos de sinaliza 9 ao simples. Os machos de piscos-de-peito-ruivo 
europeus, Erithacus rubecula, atacavam furiosamente um feixe de penas vermelhas colocado no seu territdrio, mas ignoravam 
umpisco-de-peito-ruivo jovem empalhado sem penas vermelhas (Eigura 36.4). 




Modelo exato de argila 
sem a cor vermelha 



Figura 36.3 Modelos de esgana-gato utilizados no estudo do comportamento territorial. O modelo de um esgana- 


gato cuidadosamente feito, Gasterosteus aculeatus (a esquerda), sem o ventre vermelho, e muito menos 


frequentemente atacado por um macho territorial de esgana-gato do que os quatro modelos simples com ventre 


vermelho. 










Figura 36.4 Dois modelos de um pisco-de-peito-ruivo, Erithacus rubecula. O feixe de penas vermelhas e atacado 
pelos machos, e a ave jovem empalhada (a direita), sem um peito vermelho, e ignorada. 

De N. Tinbergen, The study of instinct, Oxford University Press, Oxford, England, 1951; modificada de D. Lack, 
The life of the robin, H. E & G. Witherby Ltd., London, England, 1943. Reproduzida com autorizagao de Oxford 
University Press. 

Nos exemplos citados, vimos os custos para um comportamento programado, que levam a respostas improprias. 
Felizmente, para os esgana-gato de barriga vermelha, e para os piscos-de-peito-ruivo europeus, suas respostas agressivas para 
0 vermelho funeionam apropriadamente a maior parte do tempo, porque objetos vermelhos sao ineomuns em seus ambientes. 
For que esses e outros animals nao usam o raeiocinio para escolher a resposta apropriada? Sob condi 96 es que sao 
relativamente constantes e previsiveis, as respostas automatieas pre-programadas podem ser mais eficientes. Mesmo que eles 
possam ou pudessem julgar uma resposta apropriada, poderiam gastar muito tempo. Os liberadores tern a vantagem de foear a 
aten 9 ao do animal no sinal relevante, e a libera 9 ao de um eomportamento estereotipado pre-programado capacita o animal a 
responder rapidamente quando a velocidade e esseneial para a sobrevivencia ou sueesso reprodutivo. 

Ao estudar a varia 9 ao comportamental intraespecifica, os eeologos comportamentais observaram que os individuos 
frequentemente diferem uns dos outros por um conjunto de comportamentos eorrelacionados, e que essas diferen 9 as sao 
eonsistentemente expressas em situa 96 es diferentes. Por exemplo, nas moscas D. melanogaster (Capitulo 5), algumas larvas 
sao “andarilhas” no seu eomportamento de forrageamento, percorrendo longas distancias e explorando diferentes areas de 
alimento, enquanto outras sao “sedentarias”, movendo-se somente por eurtas distancias, concentrando seu forrageamento na 
area local de alimento. As larvas andarilhas e sedentarias nao diferem entre si no nivel total de atividade de forrageamento, 
somente em rela 9 ao as distancias que percorrem durante essa atividade. Os dois tipos de larvas ilustram padroes 
comportamentais contrastantes existentes em uma sindrome comportamental, definida por Andrew Sih et al. como “um 
conjunto de comportamentos correlatos que refletem consistencia entre individuos de comportamento em multiplas (duas ou 
mais) situa 96 es”. As sindromes comportamentais podem ter uma base genetica e, assim, estarem sujeitas a evolu 9 ao pela 
sele 9 ao natural. Por exemplo, o tipo larval andarilho de D. melanogaster e geneticamente dominante em rela 9 ao ao tipo 
assentado na forma de alelos altemativos emumloco autossomico. 

CONTROLE DO COMPORTAMENTO 

O comportamento estereotipado sugeriu aos etologos que eles observavamum comportamento herdado, ouinato. Muitos tipos 
de comportamentos pre-programados aparecem subitamente na ontogenia de um animal e sao indistinguiveis de 
comportamentos similares desempenhados por individuos mais velhos e experientes. As aranhas Araneidae tecem teias 
orbitals sem aprendizado, e os grilos-machos cortejam as femeas sem li 96 es dos mais experientes e sem aprendizado por 
tentativa e erro. Chamamos esses comportamentos de inatos ou instintivos. 

Como a morfologia dos organismos, comportamentos instintivos sao dependentes de intera 96 es de um organismo com seu 






ambiente durante a ontogenia. Embora um instinto pare 9 a rigido e fixo, instintos sao produtos de mudan 9 a evolutiva e 
permanecem sujeitos a mudan 9 as evolutivas posteriores, por sele 9 ao. For exemplo, ninhadas de caes frequentemente 
apresentam tendeneias eomportamentais earacteristicas, que sao diferentes entre as ninhadas, de acordo com a sele 9 ao imposta 
por criadores anteriores. Os criadores de caes pastores, por exemplo, constroem combina 96 es geneticas que refor 9 am 
comportamentos uteis para o pastoreio de ovelhas e suprimem comportamentos destrutivos para essa tarefa. O treinamento dos 
individuos aumenta seu desempenho comportamental. So raras vezes caes de outra ninhada expressariam comportamentos que 
contribuissem para o pastoreio de ovelhas, embora todos os caes partilhem ancestrais comuns muito recentes para padroes 
evolutivos. Talvez seja mais facil conceber a evolu 9 ao de instintos como uma redu 9 ao de repertories eomportamentais, emque 
0 sistema nervoso refor 9 a um subconjunto particular de comportamentos e limita o uso de alternativos. Em um ambiente 
diferente para o seu desenvolvimento, o comportamento resultante pode ser distinto. 

Em animais invertebrados, muitas sequencias complexas de comportamento sao executadas de modo muito invariavel, e 
parecem seguir regras precisas, sem aprendizado. O comportamento programado e importante para a sobrevivencia, 
especialmente para os animais que nunca conheceram seus pais. Eles devem responder imediata e corretamente aos estimulos 
logo que emergem Os animais de vida longa e com cuidado parental, ou outras oportunidades de intera 96 es socials, no 
entanto, podem ainda melhorar ou mudar seu comportamento por aprendizagem 
Genetica do comportamento 

A transmissao hereditaria da maior parte do comportamento inato e complexa, com muitos genes interagindo e fatores 
ambientais que i nf luenciam cada atributo comportamental. Entretanto, alguns poucos exemplos de diferen 9 as eomportamentais 
intraespecificas mostramuma transmissao mendeliana simples de pais para crias. Talvez o exemplo mais convincente seja a 
heran 9 a do comportamento higienico cm abelhas. Apis mellifera. Essas abelhas sao suscetiveis a uma doen 9 a bacteriana, a 
cria putrida americana {Bacillus larvae). Uma larva de abelha que pegue a doen 9 a morre. Se as abelhas removerem as larvas 
mortas do ninho, reduzirao as chances de a infec 9 ao se espalhar. 

Algumas linhagens de abelhas, chamadas de “higienicas”, abrem as celulas do ninho que contem larvas podres e 
carregam-nas para fora do ninho. W. C. Rothenbuhler descreveu dois componentes nesse comportamento; primeiro, a remo 9 ao 
dos operculos das celulas e, segundo, a remo 9 ao das larvas. As abelhas higienicas temgenotipos homozigotos recessivos para 
dois genes diferentes. O comportamento de abertura e executado por individuos homozigotos para o alelo recessivo, u, emum 
gene, e o comportamento de remo 9 ao e executado por individuos homozigotos para o alelo recessivo, r, em um segundo gene 
(pelo fato de os comportamentos estudados serem expressos apenas nas femeas diploides, caracterizamos as linhagens 
utilizando genotipos diploides; machos sao haploides, como indica a Eigura 36.5). Quando Rothenbuhler cruzou abelhas 
higienicas (m/m r/r) coma linhagemnao higienica {U/UR/R), verificou que todos os Mbridos {U/u R/r) eramnao higienicos. 
Assim, somente as operarias que tinham ambos os genes em condi 9 ao homozigota recessiva apresentavam o comportamento 
completo. A seguir, Rothenbuhler cruzou os Mbridos com individuos da linhagem parental Mgiemca (“retrocruzamento”). 
Como era esperado, se o comportamento Mgiemco fosse transmitido por varia 9 ao de alelos em dois genes, quatro tipos 
diferentes de abelhas resultariam (Eigura 36.5). Aproximadamente, um quarto das abelhas eram homozigotas recessivas tanto 
para u como para r e apresentavam o comportamento completo: abriam as celulas e removiam as abelhas. Um quarto da cria 
(m/m R/r ou m/m R/R) abria as celulas, mas nao removia as abelhas mortas. E um outro quarto {U/u r/r ou U/U r/r) nao abria as 
celulas, mas removiam as larvas se outra operaria abrisse. As operarias heterozigotas para o alelo dominante, em ambos os 
genes {U/u R/r), nao executavam nenhuma parte do comportamento de limpeza (Eigura 36.5). Os resultados mostram 
claramente que cada componente do comportamento de limpeza esta associado a um gene que segrega independentemente do 
gene que influencia o outro componente comportamental. 
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Figura 36.5 A genetica do comportamento higienico em abeihas meliferas, como demonstrado por W. C. 
Rothenbuhler. Os resultados revelam dois genes com segregagao independente, urn associado a abertura das 
celulas que contem larvas doentes, e outro associado a remogao das larvas das celulas. A progenie de machos 
hemizigoticos nao e mostrada. Ver o texto para mais explicagoes. 

A maior parte dos comportamentos herdados nao apresenta segregagao simples e independeneia; em vez disso, os 
hibridos das subespeeies, ou espeeies, geralmente apresentam eomportamento intermediario ou eonfuso. Um estudo elassieo 
de W. C. Dilger sobre o eomportamento de nidifieagao em diferentes espeeies de periquitos-namorados revelou esse 
resultado. Os periquitos-namorados sao pequenos “papagaios” do genero Agapornis (Figura 36.6). Cada uma das espeeies 
tern seu prdprio metodo de eorte e teeniea para earregar material de nidifieagao. Os periquitos-namorados-de-fiseher (A. 
personata fischeri) eortam liras eompridas da vegetagao para usar eomo material de nidifieagao e earregam-nas para o ninho, 
uma lira por vez. Os periquitos-namorados A. roseicoUis earregam varias liras de material de nidifieagao despedagado 
simultaneamente, enfiando-as no meio das penas do dorso inferior e do rabo. Dilger, que eruzou eomsueesso as duas espeeies, 
deseobriu que os hibridos exibiam um eonflito eonfuso entre a tendeneia de earregar material nas penas (herdada de A. 
roseicoUis) e a tendeneia de earregar material no bico (herdada dos periquitos-namorados-de-fischer) (ver Figura 36.6). Os 
hibridos tanto tentavam eoloear o material entre as penas eomo earrega-lo no bieo, sem desempenhar corretamente nenhum dos 
eomportamentos. Os hibridos herdaram um eomportamento intermediario entre aqueles apresentados pelos pais. Com a 
experieneia, os hibridos melhoraram a sua eapaeidade de earregar, tendendo a earregar material no bieo, eomo os periquitos- 


namorados-de-fiseher. 





Agapomis roseicoUis Periquito-namorado-de-fischer 



Figura 36.6 Comportamento confuso em periquitos-namorados hibridos Agapornis sp. O periquito-namorado A. 
roseicollis carrega o material de nidificagao enfiado em suas penas; os periquitos-namorados-de-fischer 
carregam o material em seus bicos. Os hibridos tentam carregar de ambos os modos, e nenhum deles realizado 
inicialmente com sucesso, embora as aves por fim acabassem por aprender a carregar o material em seus bicos, 
como 0 periquito-namorado-de-fischer. 

Aprendizagem e diversidade de comportamento 

Um outro aspecto do comportamento e a aprendizagem, que definimos como a modificagao do comportamento por experiencia. 
Um excelente sistema de modelo para estudar os processos de aprendizagem e o molnsco opistobranqnio marinho Aplysia 
(Figura 36.7), alvo de intensa experimentagao por E. R. Kandel e colegas. As branquias de Aplysia sao parcialmente cobertas 
pela cavidade do manto e ligadas ao exterior por um sitao (Figura 36.8). Se alguem tocar o sitao, a Aplysia retrai sen sitao e 
branquias, envolvendo-os na cavidade do manto. Essa resposta protetora simples, chamada de reflexo de retragao das 
branquias, e repetida quando a Aplysia estende novamente seu sitao. Entretanto, se o sitao for tocado repetidamente, a Aplysia 
diminui a resposta de retragao da branquia e ignora o estimulo. Essa modificagao comportamental ilustra uma forma muito 
difundida de aprendizagem denominada habituagao. Se um estimulo nocivo (p. ex., um cheque eletrico) for dado na cabega, 
ao mesmo tempo que o sitao e tocado, a Aplysia torna-se sensibilizada ao estimulo e retrai suas branquias completamente, 
como 0 fazia antes de ocorrer a habituagao. A sensibilizagao pode assim reverter a habituagao previa. 

As rotas nervosas de habituagao e sensibilizagao sao conhecidas emAplysia. Os receptores no silao conectam-se, atraves 
de neuronios sensoriais (rotas negras na Figura 36.8), aos neuronios motores (rota azul na Figura 36.8), que controlam os 
musculos de retragao das branquias e os musculos da cavidade do manto. Kandel verificou que a estimulagao repetida do 
silao diminuia a liberagao do neurotransmissor sinaptico dos neuronios sensoriais. Os neuronios sensoriais continuam a 
disparar quando o silao e tocado, mas, com um numero menor de neurotransmissores liberados na sinapse, o sistema torna-se 
menos receptive. 


Figura 36.7 A lebre-marinha Aplysia sp., urn gastropod© opistobranquio utilizado em muitos estudos 
neurofisiologicos e comportamentais. 

A sensibiliza^ao necessita da a^ao de um tipo diferente de neuronio, chamado de interneuronio facilitador. Esses 
interneuronios fazem conexoes entre os neuronios sensoriais, na cabe^a do animal, e os neuronios motores, que controlam os 
musculos da branquia e do manto (ver Figura 36.8). Quando os neuronios sensoriais na cabe^a sao estimulados por umchoque 
eletrico, eles disparam interneuronios facilitadores, posicionados nos terminais sinapticos dos neuronios sensoriais (rotas 
vermelhas na Figura 36.8). Por sua vez, essas termina^oes aumentam a quantidade de neurotransmissor liberado pelos 
neuronios sensoriais do sitao. Essa libera^ao aumenta a excita^ao dos interneuronios exeitatdrios e dos neuronios motores, 
que conduzem a branquia e aos musculos do manto. Os neuronios motores agora disparam mais prontamente do que antes. O 
sistema esta agora sensibilizado, porque qualquer estimulo no silao produzuma resposta intensa de retra^ao das branquias. 




Figura 36.8 Circuit© neural relacionado com a habituagao e sensibilizagao do reflex© de retragao das branquias 
do molusco marinho Aplysia. Ver o text© para a explicagao. 

Os estudos de Kandel indicam que a intensificagao ou o eniraquecimento do reflexo de retragao das branquias envolvem 
mudangas nos niveis de neurotransmissores nas sinapses existentes. Entretanto, tipos mais complexos de aprendizagem podem 
implicar a formagao de novas rotas e conexoes neurais, assimcomo mudangas emcircuitos existentes. 

Estampagem 

Umoutro tipo de comportamento aprendido e a estampagem, a imposigao de um comportamento estavel em um animal jovem, 
por exposigao a estimulos especificos, durante umperiodo critico de seu desenvolvimento. Assim que um ganso, ou umpato, 
recem-nascido se torna forte o suficiente para andar, ele segue a mae quando esta se afasta do ninho. Depots de seguir a mae 


















por algum tempo, ele nao segue nenhum outro animal. Entretanto, se os ovos eclodirem em uma ineubadora, ou se a mae for 
separada dos ovos tao logo eelodam, os jovens gansos seguem o primeiro objeto grande que veem. A medida que ereseem, 
preferema “mae” artifieial a qualquer outra eoisa, inelusive a mae verdadeira. Diz-se que os j ovens gansos foram estampados 
pela mae artifieial. 

A estampagemja havia sido observada no seeulo I D.C., quando o naturalista romano Plinio, o Velho, escreveu sobre “um 
ganso que seguia Laeydes como um eao fiel”. Konrad Lorenz foi o primeiro a estudar a estampagem sistematieamente. Ao 
eriar artifieialmente gansos j ovens einzentos, esses formaram um vinculo imediato e permanente com Lorenz, e o seguiam, 
gingando ou nadando, aonde quer que ele fosse (ver Ligura 36.9). Nao era mais possivel induzi-los a seguir a prdpria mae ou 
outro ser humano. Lorenz descobriu que o periodo de estampagem e restrito a um breve periodo sensivel, no inicio da vida de 
um individuo, e que, uma vez estabelecido, o vinculo estampado geralmente persiste por toda a vida. 

A estampagem mostra que o cerebro de um ganso (ou o cerebro de inumeras outras aves e mamiferos, que tern 
comportamento parecido com estampagem) adota a experiencia de estampagem. Em algumas especies, a sele^ao natural 
favorece a evolu 9 ao de um cerebro que estampa de tal modo que seguir a mae e obedecer a seus comandos sao importantes 
para a sobrevivencia. O fato de umjovem ganso poder ser estampado por umpato de brinquedo mecanico, ou por uma pessoa, 
sob condi 96 es artificiais, e umcusto toleravel, porque raramentejovens gansos encontrarao esses estimulos emseus ambientes 
naturais. As desvantagens da simplicidade do sistema sao sobrepujadas pelas vantagens de sua confiabilidade. 



Figura 36.9 Gansos jovens einzentos estampados com Konrad Lorenz seguem-no tao confiantemente como o 
fariam com a mae natural. 

Um ultimo exemplo completa nossa reflexao sobre aprendizagera Aves canoras demostram sdlidas diferen 9 as sexuais em 
muitos comportamentos. Os machos de muitas especies de aves tern cantos territoriais caracteristicos, que identificam os 
cantores para outras aves e anunciamos direitos territoriais para outros machos da especie. Como muitas outras aves canoras, 
0 macho do tico-tico-de-coroa-branca Zonotrichia leucophrys deve aprender o canto de sua especie ouvindo o canto de seu 
pai. Se umtico-tico for criado em laboratdrio, sob isolamento acustico, ele desenvolve um canto anormal (Ligura 36.10); se 
uma ave isolada ouvir grava 96 es de cantos normals desses tico-ticos durante um periodo critico de 10 a 50 dias ap 6 s a sua 
eclosao, ela aprendera o canto normalmente. Ela ate copiara o dialeto local que ouvir. 

As caracteristicas do canto nao sao determinadas somente pela aprendizagera Se, durante o periodo critico de 
aprendizagem, um macho isolado de Zonotrichia leucophrys ouvir uma grava 9 ao de outra especie de tico-tico, mesmo de uma 
proximamente relacionada, ele nao aprende o canto. Ele s 6 aprende o canto adequado a sua prdpria especie. Portanto, embora 
0 canto deva ser aprendido, o cerebro e compelido a reconhecer e a aprender somente as vocaliza 96 es produzidas por machos 
de sua especie. O aprendizado de um canto errado poderia resultar em caos comportamental, e a sele 9 ao natural favorece um 
sistema que elimina esses erros. A navega 9 ao de aves migratdrias sazonais (Capitulo 27) ilustra outro exemplo de intera 96 es 
complexas de fatores aprendidos e inatos. 
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Figura 36.10 Espectrogramas sonoros de cantos do tico-tico-de-coroa-branca Zonotrichia leucophrys. Acima, 
cantos naturals de aves selvagens; abaixo, canto anormal de ave isolada. 

COMPORTAMENTO SOCIAL 


Quando pensamos em animais “socials”, tendemos a pensar nas colonias extremamente estruturadas de abelhas meliferas {Apis 
mellifera), emmanadas de antilopes pastando nas planieies alrieanas (Figura 36.11), emeardumes de arenques ou embandos 
de estorninhos. O comportamento soeial de animais da mesma especie, que vivem juntos, nao se limita, de forma alguma, a 
esses exemplos 6 bvios. Um eomportamento soeial e qualquer intera^ao que resulte da resposta de um animal a outro da mesma 
espeeie. Mesmo umpar de maehos rivals, lutando pela posse de uma femea, esta exibindo uma intera 9 ao soeial. 

As agrega^oes soeiais representam somente um tipo de comportamento social e, na verdade, nem todas as agrega^oes de 
animais sao socials. As nuvens de mariposas atraidas por uma luz a noite, eracas atraidas por um objeto flutuante ou trutas 
reunidas no fundo mais Ifio de uma eorrenteza constituem agrupamentos de animais que estao respondendo a sinais ambientais. 
As agrega 96 es socials dependemde sinais dos prdprios animais, que os fazempermanecer juntos e influeneiar uns aos outros. 

Nem todos os animais que exibem soeialidade sao socials no mesmo grau. Embora todas as espeeies que se reproduzam 
sexualmente devam eooperar, pelo menos 0 sufieiente para completar a fertiliza 9 ao, alguns animais limitam sua soeialidade 
adulta ao aeasalamento. Alternativamente, cisnes, gansos, albatrozes e castores, para eitar somente alguns, formam fortes 
vineulos mondgamos, que perdurampor toda a vida. Geralmente, os vinculos soeiais mais persistentes formam-se entre maes e 
seus filhotes, e, para aves e mamiferos, esses vineulos em geral terminam eom 0 apareeer das penas ou eom 0 desmame. 
Consequencias seletivas da soeialidade 

O etdlogo Tim Clutton-Broek difereneia 0 comportamento coordenado socialmente, emque umindividuo adequa suas a 96 es 
na presen 9 a de outros para melhorar seu proprio sueesso reprodutivo diretamente, do comportamento cooperativo, em que 
um individuo exeeuta atividades que benefieiam outros porque tal comportamento aeabara por benefieiar as contribui 96 es 
genetieas desse individuo para futuras gera 96 es. A primeira eategoria inelui eomportamentos eompetitivos e agonisticos, 
territorialidade e forma 9 ao de varies sistemas de aeasalamento. A ultima eategoria inelui eomportamentos de reprodu 9 ao e 
eoleta cooperativa e, prineipalmente, eomportamentos que possam benefieiar os parentes prdximos do individuo oufazemcom 
que os outros retribuam com um comportamento benefico. Se a presen 9 a de um individuo em um grupo benefieiar a 
sobrevivencia e 0 sueesso reprodutivo do mesmo, a sele 9 ao devera favorecer a evolu 9 ao de estrategias eooperativas. 





Figura 36.11 Manada mista de anti lopes e zebras comuns pastando em uma savana da Africa tropical. 

As agrega^oes socials sao beneficas para a defesa, passiva ou ativa, contra predadores. Os bois-almiscarados formamum 
circulo de defesa passive, quando sao amea^ados por uma alcateia, fieando muito menos vulneraveis do que um individuo que 
enfrenta os lobos sozinho. 

Como exemplo de defesa ativa, uma eolonia de gaivotas-de-eabe 9 a-preta, Chroicocephalus ridibundus, em epoea de 
acasalamento, alertada pelos gritos de alarme de algumas delas, ataea os predadores em massw, esse ataque eoletivo 
desencoraja umpredador mais efieientemente do que ataques individuals. Embora divididos emunidades socials denominadas 
colonias, os membros de uma cidade de eaes-de-pradaria, Cynomys ludovicianus (Capitulo 28), cooperam quando um perigo 
os amea 9 a, avisando-se mutuamente eom um latido espeeial. Assim, eada individuo em uma organiza 9 ao social beneficia-se 
dos olhos, ouvidos e narinas de todos os outros membros do grupo. Os testes experimentais, que utilizaram uma ampla 
variedade de predadores e de presas, apoiam a no 9 ao de que, quanto maior o grupo, menor a probabilidade de um individuo 
dentro do grupo ser eomido. 

A socialidade ofereee varios benefieios poteneiais para a reprodu 9 ao. Faeilita eneontros entre maehos e femeas, 
atividade que pode eonsumir muito tempo e energia para animals solitarios. A soeialidade tambem sineroniza o 
eomportamento reprodutivo, por meio da estimula 9 ao mutua dos individuos. Alem disso, o euidado parental que animals 
socials fornecem aos filhotes aumenta a sobrevivencia da cria (Figura 36.12). A vida social fornece aos individuos 
oportunidade de ajudar e eompartilhar alimento eom filhotes que nao sejam os seus. Essas intera 96 es dentro de uma rede 
social produziram alguns comportamentos cooperativos complicados entre os pais, seus filhotes e seus parentes. 










Figura 36.12 Urn filhote de babuino amarelo (Pap/o cyanocephalus) monta como urn joquei em sua mae. Mais 
tarde, a medida que o filhote vai sendo desmamado, o vinculo entre a mae e o filhote enfraquece e ela se recusa 
a carrega-lo. 

Das muitas outras vantagens da socialidade, observadas pelos etologos, mencionamos somente algumas nessa breve 
introdu 9 ao: coopera^ao na ca 9 a ao alimento; aeonehego para prote 9 ao mutua durante clima rigoroso; oportunidades para 
divisao de trabalho, que e particularmente bem desenvolvida nos insetos socials; e o potencial para aprendizagem e 
transmissao de informa 9 ao util atraves de uma sociedade. 

No Japao, observadores de uma colonia seminatural de macacos do genero Macaca narraram um exemplo interessante de 
aquisi 9 ao e transmissao de tradi 9 ao em uma sociedade. Em um alimentador, na praia, colocaram batatas-doces e trigo para os 
macacos de uma colonia que vivia emuma ilha. Umdia, observaramuma jovemfemea, chamada Imo, lavando a areia de uma 
batata-doce na agua do mar. O comportamento foi rapidamente imitado pelos companheiros da mesma idade de Imo e, depois, 
pela mae. Mesmo mais tarde, quando as jovens membros da tropa tornaram-se macs, elas entravam no mar para lavar suas 
batatas; sua cria as imitava semhesita 9 ao. Atradi 9 ao tornou-se firmemente estabelecida na tropa (Figura 36.13). 
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Figura 36.13 Macaco-japones lavando batatas-doces. A tradigao iniciou-se quando uma jovem femea, chamada 
Imo, comegou a lavar a areia das batatas antes de come-las. Os membros mais jovens da tropa rapidamente 
imitaram o comportamento. 

Alguns anos mais tarde, Imo, uma adulta, descobriu que podia separar o trigo da areia, jogando umpunhado de trigo com 
areia na agua; ao deixar a areia afundar, ela podia apanhar os graos flutuantes para comer. Novamente, em poucos anos, a 
peneiragao do trigo tornou-se uma tradigao na tropa. 

Os companheiros da mesma idade de Imo, e os individuos socialmente inferiores, copiaram suas inovagoes mais 
prontamente. Os machos adultos, superiores de Imo na hierarquia social, nao adotariam a pratica, continuando a tirar 
laboriosamente graos umidos de areia de suas batatas-doces e a explorar a praia atras de graos de trigo soltos. 


A aquisi^ao das habilidades de limpeza de alimento por Imo e seus companheiros mostrou que um ambiente social 
fornece oportunidades de aquisi^ao e partilha de eomportamentos aprendidos eomplexos, que transeendem a simples 
estampagem e habitua^ao. Os eomportamentos de limpeza de alimento de Imo revelam uma resposta eondieionada, o 
aprendizado de eertos metodos que conduzem repetidamente ao resultado esperado, somado ao racioeinio e perspicaeia para 
avaliar quais os metodos uteis para a limpeza de varies itens alimentares. 

A vida social tambem tern algumas desvantagens, se comparada com a existencia solitaria. As especies que sobrevivem a 
predadores poteneiais, atraves da camuflagem, ganham por ser dispersas. Os grandes predadores beneficiam-se de uma 
existeneia solitaria por uma razao diferente; sua neeessidade de um grande suprimento de presa. Assim, nao existe uma 
vantagem adaptativa dominante para a socialidade, que inevitavelmente desfavore 9 a o modo de vida solitario. As vantagens e 
desvantagens dependem da situa 9 ao ecologiea. 

Comportamento agonistico ou competitivo 

Os animais podem competir por alimento, agua, parceiros sexuais ou abrigo, quando esses recursos sao limitados e, portanto, 
valem uma luta. Muito do que os animais fazem para resolver a eompeti 9 ao e ehamado de agressao, que podemos definir 
eomo uma a(fao fisiea ofensiva, ou amea 9 a, para for 9 ar outros a abandonar alguma eoisa que possuam ou poderiam conseguir. 
Muitos etologos eonsideram a agressao como parte de uma intera 9 ao um poueo mais abrangente, chamada de eomportamento 
agonistico (Gr. luta), que se refere a qualquer atividade relaeionada coma luta, seja ela agressao, defesa, submissao oufuga. 

A maior parte dos eneontros agressivos e desprovida da violeneia que geralmente associamos a luta. Muitas especies tern 
armas espeeializadas, como dentes, bieos, garras ou ehilres afiados, usadas para se proteger ou predar outras espeeies. 
Embora sejampoteneialmente perigosas, essas armas raramente sao usadas de modo a irrfligir danos graves a membros de sua 
propria especie. 

A agressao animal intraespeeifica raramente resulta em dano ou morte, porque os animais evoluiram muitos displays de 
amea 9 a ritualizados simbolicos, que earregam signifieados mutuamente compreensiveis para estabeleeer uma hierarquia de 
dominaneia na popula 9 ao. Um display ritualizado e um eomportamento que foi modifieado ao longo da evolu 9 ao, para se 
tomar cada vez mais efetivo como fun 9 ao comunicativa. Por meio da ritua]iza 9 ao, movimentos ou caracteristicas simples 
tomam-se mais intensas, conspicuas, ou preeisas, e adquirem uma fun 9 ao como sinal que reduz os equivoeos. As lutas por 
eopulas, alimento ou territorio transformam-se em torneios ritualizados, em vez de infindaveis batalhas sangrentas. Quando 
earanguejos do genero Uca (ver Figura 20.26C) disputam um territorio reprodutivo nas areias entremares, suas grandes pin 9 as 
fleam apenas ligeiramente abertas. Mesmo durante lutas intensas, quando as pin 9 as sao usadas, os earanguejos agarram-se de 
modo a evitar umdano reciproeo. Ao eompetir por uma femea, machos de mambas negras, Dendroaspis polylepis, empregam 
ataques estilizados enroscando-se uns nos outros; cada umtenta cabecear o outro, ate que uma das cobras se cansa e foge. Os 
rivais nao se mordera Os machos de muitas espeeies de peixes lutampor Ifonteiras territoriais, exibindo o flanco, inflando-se 
para se tornaremo mais amea 9 adores possivel. O conflito geralmente aeaba quando umdos animais pereebe sua inferioridade 
obvia na hierarquia social, e se retira. As girafas rivais travam disputas altamente simbolicas, nas quais dois maehos fleam de 
lado enroseando e desenroscando seus pesco 90 s (Figura 36.14). Nenhum deles usa seus caseos poteneialmente letais no outro, 
e ninguemsai maohueado. 
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Figura 36.14 Machos de girafa-masai, Giraffa Camelopardalis, lutam por dominancia social. Essas lutas sao 
altamente simbolicas, e raramente resultam em danos. 

Assim, os animais lutam como se fossem programados por regras que evitem danos serios. As lutas entre carneiros das 
montanhas rivals sao espetaculares para se assistir, e o som dos cornos se chocando pode ser ouvido a centenas de metros 
(Figura 36.15), mas o cranio e tao bem protegido pelos cornos compactos, que s 6 acidentalmente ocorre algum dano. 
Entretanto, apesar dessas restri 96 es, ocasionalmente os combates agressivos podem se transformar em lutas verdadeiras ate a 
morte do rival. Quando machos de elefantes africanos, Loxodonta africana, nao conseguem resolver conflitos de dominancia 
com posturas rituals, sem usar for^a, podem recorrer a batalhas incrivelmente violentas, em que cada um tenta afundar suas 
presas nas partes mais vulneraveis do corpo do oponente. 



Figura 36.15 Macho do carneiro das montanhas, Ovis canadensis, luta por dominancia social durante a estagao 
de acasalamento. 


Entretanto, mais comumente, o perdedor de um combate ritualizado pode simplesmente fugir, ou sinalizar a derrota 
mediante um ritual de subordinagao especializado. Um provavel perdedor ganha ao comunicar sua submissao o mais 
rapidamente possivel, evitando assim uma destruigao. Esses displays de submissao, que sinalizam o fim de uma luta, podem 
ser quase que o oposto dos displays de ameaga (Figura 36.16). No seu livro. The Expression of the Emotions in Man and 
Animals (1872), Charles Darwin descreveu a natureza aparentemente oposta dos displays de ameaga e de apaziguamento 
como 0 “principio da antitese”. Ate hoje, o principio e aceito pelos etdlogos. 

O vencedor de uma competigao agressiva e dominante em relagao ao perdedor, o subordinado. Para o vitorioso, a 
dominancia significa maior acesso a todos os recursos disputados, que contribuem para o sucesso reprodutivo: alimento, 
cdpulas e territdrio. Em uma especie social, as interagoes de dominancia frequentemente formam uma hierarquia de 







dominancia. Um animal do topo vence os combates com todos os outros membros do grupo social; o segundo na hierarquia 
vence todos, menos o individuo do topo da hierarquia. 
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Figura 36.16 O principio da antitese de Darwin exemplificado pelas posturas dos caes. A. Um cao se aproxima 
do outro com intengoes hostis, agressivas. B. O mesmo cao em postura humilde e conciliatoria. Os sinais de 
display agressivo foram invertidos. 

Essa hierarquia simples, ordenada, foi observada pela primeira vez em galinhas, Gallus gallus, por Sehjelderup-Ebbe, 
que a denominou hierarquia da “ordem das bieadas”. Uma vez estabeleeida a hierarquia soeial, as bicadas reais diminuem e 
sao substituidas por ameagas, blefes e posturas de submissao. As galinhas e os galos dominantes eonseguem acesso inconteste 
a alimento e agua, areas de eiscagem e ao poleiro. O sistema funciona porque reduz tensoes soeiais, que viriam a tona 
eonstantemente se os animais tivessemque lutar o tempo todo por reeursos. 

Nem todas as hierarquias de dominaneia tern individuos elaramente dominantes e claramente subordinados. Em algumas 
hierarquias, os animais dominantes sao frequentemente desafiados por subordinados. Em qualquer ordem soeial, os 
subordinados podem nunea se reproduzir e, em epoeas de escassez de alimento, frequentemente sao os primeiros a morrer. 
Territorialidade 

A posse de umterritorio e outra faeeta da soeialidade empopulagoes animais. Umterritorio e uma area fixa eujos oeupantes 
excluem intrusos da mesma especie. Essa exelusao impliea a defesa da area contra intrusos e em ser conspicuo nela. A defesa 
territorial oeorre eminumeros animais: insetos, erustaceos, peixes, anfibios, lagartos, aves e mamiferos, ineluindo humanos. 

Algumas vezes, o espago defendido move-se com o individuo. A distancia individual, por exempio, pode ser observada no espagamento entre andorinhas ou pombos 
em um fio metalico, gaivotas na praia ou pessoas em uma fila de onibus. 

Geralmente, a territorialidade e uma alternativa ao eomportamento de dominaneia, embora ambos os sistemas possam 
operar na mesma especie. Um sistema territorial pode funcionar bem quando a populagao e pequena, mas pode desmoronar 
eom 0 aumento da densidade populacional e ser substituido por hierarquias de dominaneia, quando todos os animais ocupam 
um espago eomum. 

Como qualquer outra tentativa eompetitiva, a territorialidade temcustos e vantagens. E benefiea quando assegura aeesso a 
reeursos limitados, a ndo ser que os limites territoriais nao possam ser mantidos compoueo esforgo. Os supostos benefieios 





de um territorio sao numerosos: acesso inconteste a area de forrageamento; aumento da atratividade para as femeas, reduzindo 
assimos problemas de forma 9 ao de pares, aeasalamento e cria^ao dosjovens; redu 9 ao da transmissao de doen 9 as; redu 9 ao da 
vulnerabilidade a predadores. As vantagens de possuir um territorio oome 9 am a deelinar se o individuo tern que passar a 
maior parte do tempo emdisputas aeerea das fronteiras eomos vizinhos e outros intrusos. 

A maior parte do tempo e da energia necessarios para a territorialidade e despendida no inicio do estabeleeimento do 
territorio. Uma vez determinadas, as fronteiras tendem a ser respeitadas, e o comportamento agressivo diminui a medida que 
os vizinhos territoriais oome 9 am a se reeonheeer. Na verdade, os vizinhos podem pareeer tao paeificos, que um observador, 
que nao estava presente quando os territorios foram estabelecidos, pode eoneluir erroneamente que os animais nao sao 
territoriais. Nos leoes-marinhos de Galapagos, Zalophus wollebaeki, os machos dominantes com muitas femeas raramente 
brigam com seus vizinhos, que possuem seus proprios territorios para defender. Entretanto, eles devem permanecer 
constantemente vigilantes contra machos solteiros que desafiam seus privilegios de aeasalamento, e um deles por fim o 
acabara substituindo, normalmente emuns poucos meses. 

As aves sao conspicuamente territoriais. Por exemplo, um pardal-macho Melospiza melodia tern um territorio de 
aproximadamente 0,30 ha. Em uma dada area, o numero de pardais permanece aproximadamente o mesmo todo ano. A 
popula 9 ao permanece estavel porque os jovens ocupam os territorios dos adultos que morrem Qualquer excedente na 
popula 9 ao de pardais e excluido dos territorios e, portanto, incapaz de acasalar. 

As aves marinhas, como gaivotas, atobas e albatrozes, ocupam colonias divididas em territorios muito pequenos, apenas 
grandes o suficiente para a nidifica 9 ao (Eigura 36.17). Os territdrios dessas aves nao podem incluir seus locals de pesca, pois 
todas forrageiamno mar, onde o alimento esta sempre mudando de lugar e e partilhado por todas. 

O comportamento territorial nao e tao proeminente nos mamiferos como nas aves. Os mamiferos sao menos mdveis do 
que aves, tornando mais diftcil para eles patrulhar umterritdrio contra intrusos. Em vez disso, muitos mamiferos tern areas de 
vida (Capitulo 28). Lima area de vida e a area total que um individuo percorre durante suas atividades. Nao e uma reserva 
exclusiva e defendida, mas se sobrepoe as areas de vida de outros individuos da mesma especie. 

Por exemplo, as areas de vida de tropas de babuinos se sobrepoem extensivamente, embora uma pequena parte de cada 
area torne-se o territdrio reconhecido para uso exclusivo de cada tropa. As areas de vida podem mudar consideravelmente de 
acordo comas esta 96 es do ano. Lima tropa de babuinos pode ter que se mudar para uma nova area durante a esta 9 ao seca, para 
obter agua e melhores pastagens. Antes de os seres humanos restringirem seus movimentos, os elefantes realizavam grandes 
migra 96 es sazonais pela savana alficana, em busca de novas areas de alimenta 9 ao. Entretanto, em cada esta 9 ao, as areas de 
vida estabelecidas sao notavelmente consistentes emtamanho. 



FIgura 36.17 Colonia de nidificagao de gansos-patola, Moms bassanus. Note o espagamento precise dos ninhos, 
com cada ocupante a uma distancia de uma bicada de seus vizinhos. 

Sistemas de acasalamento 

Os animais apresentam sistemas de aeasalamento diversos. Geralmente, os eeologos comportamentais classifieamos sistemas 
de aeasalamento, de acordo com os modos de associagao entre machos e femeas, durante o acasalamento. Amonogamia e uma 
associagao entre um macho e uma femea por vez. A poligamia e um termo geral, que incorpora todos os sistemas de 
acasalamento multiplos, em que femeas e machos podem ter mais de um parceiro. A poliginia refere-se a um macho que 
acasala com mais de uma femea. A poliandria e um sistema no qual uma femea acasala com mais de um macho. Existem tipos 
especificos de poliginia. A poliginia de defesa de recurso ocorre quando machos obtem indiretamente acesso a femeas por 
possuirem recursos criticos. Por exemplo, as femeas de ras-touro americanas, Lithobates catesbeianus (Capitulo 25), 
preferem acasalar com machos maiores e mais velhos. Esses machos defendem territorios de qualidade superior aos 
defendidos por machos menores, porque seus territorios tern temperaturas favoraveis ou porque nao tern sanguessugas 
predadoras. A poliginia de defesa das femeas ocorre quando as femeas se agregam e, consequentemente, sao defensaveis. 
Assim, quando femeas de elefantes-marinhos residem em uma ilha pequena, os machos dominantes podem defende-las e 
acasalar com elas com relativa facilidade (Eigura 36.18). Essa situagao era anteriormente conhecida como um “harem”. A 
poliginia de dominancia dos machos ocorre quando as femeas selecionam os parceiros nas agregagoes em que os machos 
competempor uma oportunidade de acasalamento. Por exemplo, alguns animais estabelecem arenas. Lima arena e um local de 
display comunal, onde machos se congregam para atrair e cortejar femeas. As femeas escolhem e acasalam com o macho que 
tern as qualidades mais atrativas (Eigura 36.19). As arenas sao caracteristicas para algumas aves, incluindo o tetraz-das- 
pradarias e o tetraz-cauda-de-faisao. Nesses sistemas, a selegao sexual (Caputulo 6) e Ifequentemente intensa, resultando na 
evolugao de rituals de corte bizarros e caracteristicas morfoldgicas exageradas. 



Figura 36.18 Dois elefantes-marinhos, Mirounga angustirostris, lutam para estabelecer dominancia. Nessa 
sociedade altamente poliginica, os machos sao bem maiores que as femeas. 



Figura 36.19 Macho do tetraz-cauda-de-faisao, Centrocercus urophasianus, exibindo-se para as femeas. 







America do Norte. 

Comportamento cooperativo, altruismo e sele^ao de parentesco 

Se, como Darwin sugeriu, os animais devem se comportar egoisticamente e esfor^ar-se para produzir o maior numero de crias 
possivel, por que alguns animais ajudam outros a custa de algum riseo para si mesmos? Como observado anteriormente, as 
vantagens gerais de um eontexto de grupo podem expliear a sele^ao do comportamento cooperativo; entretanto, algumas 
formas de comportamento cooperativo sao tao extremas que necessitariam de explica^oes adicionais. Por que alguns 
individuos deixam de acasalar cm favor do sucesso reprodutivo de outros? Por que alguns individuos parecem se sacrificar 
para que outros membros do seu grupo possam sobreviver? Ate meados da decada de 1960, os cientistas tinham dificuldade 
cm expliear, emtermos darwinianos, como esse comportamento altrmstico podia persistir emuma popula 9 ao. 

A maior parte dos comportamentos altruistas era explicada pelo uso do argumento da sele^ao de grupo. Os defensores da 
sele 9 ao de grupo argumentavam que os animais que ajudavam outros, ou que Ifacassavam cm acasalar, o faziam para 
beneficiar o grupo como umtodo. Portanto, esses comportamentos produziam um aumento da sobrevivencia dos grupos cujos 
membros se comportavam altruisticamente. De acordo com os proponentes desse argumento, a sele 9 ao ocorre no nivel do 
grupo, e nao no nivel do individuo, como Darwin sugeriu. Entretanto, por uma serie de razoes, o argumento da sele 9 ao de 
grupo, como proposto originalmente por V C. Wynne-Edwards, cm 1962, foi rejeitado pela maior parte dos ecdlogos 
comportamentais. 

Por exemplo, se alelos associados a um comportamento altruista de riseo, como gritar para avisar outros sobre 
predadores, fossem distribuidos ao acaso cm um grupo social, aqueles que nao apresentassem esses genes floresceriam. Eles 
seriam avisados sem nenhum riseo para si mesmos; suas chances de reprodu 9 ao seriam maiores e, com o tempo, os alelos 
“egoistas” eliminariam os altruistas do pool genico do grupo. 

Em 1964, W. D. Hamilton, baseado principalmente cm sens estudos sobre insetos, propos uma maneira nova para expliear 
0 comportamento altruista, modificando o conceito original de Darwin sobre aptidao. Ele argumentou que a aptidao e medida 
nao s 6 pelo numero de crias produzidas, mas pelo aumento ou decrescimo de alelos especificos no conjunto genico. Assim, 
um individuo pode agir altruisticamente, mesmo com riseo alto, se isso ajudar a aumentar a representa 9 ao de sens alelos no 
pool genico. Os alelos sao compartilhados por todos os parentes, inclusive pais e filhotes, irmaos e irmas, primes e outras 
rela 96 es. Alelos que influenciam o comportamento altruista entre parentes persistiriam nas gera 96 es futuras. Na medida cm 
que os animais mais proximamente relacionados partilham a maior parte dos genes por descendencia comum, espera-se que o 
comportamento altruista seja mais comum entre individuos proximamente aparentados. Os comportamentos parentais que 
beneficiam a sobrevivencia dos filhotes, como os estudados cm aves (Capitulo 27), sao exemplos 6 bvios. Assim, se todo o 
resto for igual, irmaos que, cm media, partilham 50% dos seus alelos estariam mais predispostos a se ajudar do que a um 
primo, que partilha, cm media, somente 25% de seus alelos. Ahipdtese de Hamilton, baseada nessa explica 9 ao genetica para o 
altruismo e a coopera 9 ao, e chamada de sele9ao de parentesco. Essencialmente, a sele 9 ao de parentesco opera por 
intermedio de individuos que ajudam a sobrevivencia e reprodu 9 ao de outros individuos que tern os mesmos genes por 
descendencia comum. 

A hipdtese de Hamilton revolucionou a biologia evolutiva e comportamental. O principal criterio da aptidao darwiniana 
cm modelos geneticos de sele 9 ao natural e o numero relativo de alelos de um individuo, que sao passados para as gera 96 es 
futuras. Hamilton, entretanto, desenvolveuo conceito da aptidao inclusiva, que e o numero relativo de alelos de um individuo, 
que sao passados para as gera 96 es futuras, como resultado do sucesso reprodutivo do prdprio individuo ou de individuos 
aparentados. Assim, a sele 9 ao de parentesco e a aptidao inclusiva podem expliear muitos comportamentos altruistas que, por 
muitos anos, deixaramos bidlogos perplexos. 

Na natureza, um bom exemplo de altruismo e sele 9 ao de parentesco e a coopera 9 ao e a coordena 9 ao extraordinarias entre 
os insetos eussociais, como formigas, abelhas e vespas. Por meio da haplodiplodia (Capitulo 7), na qual os machos sao 
haploides, e as femeas, diploides, as irmas apresentam, cm media, 75% de graude parentesco, emvez de 50% (Eigura 36.20). 
As irmas sao mais proximamente aparentadas entre si do que com suas prdprias filhas! Portanto, cooperam com os outros 
membros de seu grupo social, deixam de se reproduzir e ajudam a rainha a produzir mais irmas, que sao mais proximamente 
aparentadas (grau de parentesco de 75%) do que uma cria potencial (grau de parentesco de 50%). Essa explica 9 ao e desafiada 


pelas descobertas geneticas moleculares de que, em muitos insetos haplodiploides, as femeas reprodutivas acasalam multiplas 
vezes. As femeas nao reprodutivas, que indiscriminadamente cuidam da cria de sua mae, provavelmente nao cuidarao somente 
de suas irmas verdadeiras. Seria necessario um parenteseo medio superior a 50% entre operarias nao reprodutivas e a cria 
para que a sele 9 ao de parenteseo explicasse de modo convincente a divisao de trabalho reprodutiva (tfequentemente 
denominada eussocialidade) em Hymenoptera. 

Os esquilos-terrestres-de-belding, Spermophilus beldingi, encontrados na Serra Alta {High Sierra), na California, 
emitem chamados de alarme quando umpredador se aproxima (Figura 36.21). Os chamados de alarme avisamoutros membros 
do grupo social, e sao arriscados para o emissor do alarme. Entretanto, os beneficios da emissao de chamados de alarme 
sobrepujam os riscos, porque os emissores estao avisando individuos aparentados. Desse modo, mesmo sendo arriscado, o 


comportamento de alarme pode ser favorecido pela sele^ao, se aumentar a aptidao inclusiva de um emissor. 
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Figura 36.20 Haplodiploidia em abelhas, mostrando graus de parenteseo de uma operaria (rotulada como Eu) 


com individuos que ela poderia criar. Nas abelhas, como em outros animais haplodiploides, as femeas diploides 


se desenvolvem de ovos fertilizados, e os machos de ovos nao fertilizados. Toda filha de um macho carrega todos 
os seus genes (barra roxa), e irmas verdadeiras recebem uma metade identica de seu genoma do mesmo pai. As 
barras em branco representam outros alelos nao aparentados. Pelo fato de as irmas verdadeiras tambem 


partilharem 50% dos genes que recebem de sua mae comum (barra laranja), o grau de parenteseo de Eu com 
uma sua irma verdadeira e de 0,75, a media entre 0,5 e 1,0. (Em um sistema diploide-diploide, como o dos seres 
humanos, o grau de parenteseo de irmaos e de 0,5, porque os genes herdados do pai e da mae tern 50% de 
chance de estar presentes em um irmao.) Observe que o parenteseo das operarias com um irmao e de somente 
0,25, porque os irmaos nao tern pai. Se a rainha tiver acasalado com mais de um macho, o grau de parenteseo 
medio de uma operaria com as filhas de sua mae ira variar entre 0,5 e 0,75. 










Figura 36.21 O esquilo-terrestre-de-belding, Spermophilus beldingi, emite urn chamado de alarm© para avisar 
sobre a aproximagao de urn predador. Esse comportamento arriscado, perigoso para os emissores, beneficia os 
nao emissores. As femeas com filhotes nas proximidades emitem mais chamados de alarm© do que outros 
individuos. 

A teoria da selegao de parentesco sugere que os animais podem evoluir uma eapaeidade de reconheeimento de categorias 
de parentes, para que a eooperagao ou o comportamento de ajuda possa ser dirigido mais eficientemente a parentes. Embora o 
reconheeimento de parentesco tenha sido discutido por Hamilton, pouco se conhecia sobre ele ate quase 20 anos apos ele ter 
escrito sens influentes artigos. Mediante varies estudos experimentais, sabemos agora que animais de varias especies 
discriminam parentes e nao parentes: isopodes, insetos, peixes, girinos, sapos, aves, esquilos e macacos. Os individuos de 
algumas especies podem ate discriminar irmaos de meios-irmaos e primes de individuos nao aparentados. Assim, algumas 
especies tern uma eapaeidade precisamente ajustada para identificar parentes de varios graus de parentesco. As pistas 
utilizadas no reconheeimento de parentesco variamentre as especies. As aves frequentemente utilizam vocalizagoes, enquanto 
outros grupos usam pistas quimicas. 

Pelo fato de o comportamento altruista ocorrer entre individuos nao relacionados em muitas populagoes naturais, a teoria 
de selegao de parentesco nao explica todo comportamento altruista. A teoria de altruismo reciproco, formulada inicialmente 
por Robert Trivers, fornece um fundamento darwiniano adicional para explicar comportamentos altruistas entre individuos, 
inclusive daqueles que nao sao parentes proximos. De acordo com essa teoria, um individuo e selecionado para desempenhar 
atos altruistas se isto aumentar suas chances de receber favores iguais ou mais valiosos de outros. E mais provavel que o 
altruismo reciproco evolua em especies que formem agrupamentos sociais estaveis, cujos membros sao mutuamente 
interdependentes para defesa, nutrigao ou reprodugao, com oportunidades frequentes de interagao altruista. 

Explicates seletivas darwinianas para o comportamento social tern sido extensivamente investigadas pelo uso da teoria matematica de jogos, modelos construidos 
inicialmente para avaliar as consequencias economicas da coopera^o entre os individuos. Os ecologos comportamentais adaptaram esses modelos para determinar 
quais os comportamentos que podem ser qualificados como uma estrategia evolutivamente estavel, ou EEE. Espera-se que uma EEE persista por longos 
periodos de tempo evolutivo, porque ela prevalece na competito com as estrategias alternativas que poderiam surgir. Um comportamento altruista nao seria uma 
EEE se fosse dominado por trapaceiros, que poderiam preferencialmente conseguir que outros individuos nao aparentados exibissem comportamentos altruistas sem 
oferecer nada em troca. Por ser o comportamento altruista dificil de estudar na natureza, resultados da teoria EEE ajudam a focar as pesquisas em populates e 
comportamentos que mais provavelmente apresentem estabilidade evolutiva. Os displays ritualizados de agressao animal (ver anteriormente) constituem exemplos 
robustos de estrategias evolutivamente estaveis, porque impedem o aumento do conflito ao ponto de danos series aos individuos, e, portanto, aumentam a 






sobrevivencia. A sele^o deve favorecer displays ritualizados em vez de comportamentos alternativos que poderiam expor um indivfduo a violencia. Um topico 
importante de pesquisa e determinar quao confiaveis sao os displays usados por animais para evitar conflito violento ou para conseguir parceiros. Para os organismos, 
seria uma estrategia evolutivamente estavel evoluir displays enganosamente, exageram sua for^a real ou desejo de acasalamento? 

Os estudos de Gerald Wilkinson a respeito de partilha de reeursos pelos moreegos-vampiros mostram que os individuos 
retribuem o eomportamento altruista. Os moreegos-vampiros, Desmodus rotundus, agregam-se em areas de deseanso e, a 
noite, saempara obter sangue de grandes mamiferos, que sao, frequentemente, dificeis de eneontrar. Um moreego-vampiro que 
obtem sangue pode executar o eomportamento altruista de regurgitar sangue para outros membros famintos de seu grupo. 
Wilkinson utilizou experimentos de laboratorio para mostrar que morcegos famintos nao eram alimentados ao acaso, mas que 
eram mats provavelmente alimentados por aqueles aos quais eles previamente haviam proporcionado o mesmo servi 90 . Os 
resultados eonfirmam que os moreegos-vampiros reeonhecem-se como individuos, lembram-se dos individuos que exeeutaram 
eomportamentos altruistas e retornam os favores. Apesar desses resultados eneorajadores, o altruismo reciproeo e difieil de 
estudar na natureza, porque geralmente requer observances a longo prazo de individuos mareados e pode oeorrer 
simultaneamente eoma selenao de parenteseo. 

Comunica^ao animal 

Somente por meio da eomunieanao um animal pode i nf luenciar o eomportamento de outro. Entretanto, comparada ao enorme 
poteneial eomunicativo da linguagem humana, a eomunicanao nao humana e muitissimo restrita. Os animais podem se 
eomunicar por sons, odores, toque (ineluindo sinais eletrieos e termieos), feromonios (percebidos pelas antenas em insetos e 
por orgaos vomeronasais em mamiferos) e movimento. Na verdade, qualquer canal sensorial, ou combinanao de canals, pode 
ser usado, tornando a comunicanao animal rica e variada. 

Estudos filogeneticos sao importantes para testar hipoteses sobre a evolu^o por sele^o sexual de caracteres comportamentais e morfologicos envolvidos no 
acasalamento. Os estudos filogeneticos e comportamentais em especies de peixe-espada, feitos por Alexandra Basolo, mostram que a preferencia da femea pelo 
macho evoluiu antes da evolugao da espada - no qemoXiphophorus, consistente com a hipotese de que a formagao inicial e o alongamento da espada em machos 
ocorreu por sele^o sexual pela preferencia da femea. Outro estudo filogenetico importante sobre eomportamento de acasalamento revelou a evolugao dos displays 
de machos nas arenas de tangaras neotropicais da familia Pipridae. Richard Prum identificou 44 caracteres comportamentais usados para a evolu^o de displays 
comportamentais especificos da especie nessas aves, reconstruindo a sequencia historica de evolugao desses displays. Seus resultados mostram uma tendencia 
evolutiva geral para o aumento da complexidade dos displays e uma tendencia para que mudan^as comportamentais precedam mudan^as na plumagem. Um novo 
rf/sp/rry comportamental, que destaque uma area particular da plumagem, sujeita essa plumagem a selegao sexual para elaboragao morfologica. Esses estudos 
mostram que a evolugao comportamental pode ser um fator preponderante na determinate da a^o da selegao em caracteres morfologicos. Alguns evolucionistas 
sugeriram que a evoluto comportamental geralmente acelera a evolugao morfologica, e que uma mudan^a no eomportamento e frequentemente um fator crrtico 
que permite a evolugao de novas zonas adaptativas. 

Diferentemente de nossa linguagem, que e composta por palavras com significados defmidos, que podem ser rearranjados 
para gerar um conjunto quase infinito de novos significados e imagens, a comunica 9 ao dos outros animais consiste em um 
repertorio limitado de sinais. Tipicamente, cada sinal transmite uma unica mensagem. Essas mensagens nao podem ser 
divididas nem rearranjadas para construir novos tipos de informa 9 ao. Entretanto, uma unica mensagem de um emissor pode 
center varies bits de informa 9 ao relevante para um receptor. 

O canto de um grilo comunica para uma femea nao fertilizada a especie do emissor (machos de especies diferentes 
exibem cantos diferentes), seu sexo (somente os machos cantam), sua localiza 9 ao (fonte do canto) e status social (somente um 
macho capaz de defender a area ao redor de sua toca canta). Essa informa 9 ao e crucial para a femea e cumpre uma fun 9 ao 
biologica. Entretanto, nao existe maneira de um macho alterar seu canto para fornecer informa 9 ao adicional, acerca de 
alimento, predadores ou habitat, que poderia melhorar as chances de sobrevivencia de seu par e, assim, aumentar sua propria 
aptidao. 

Atrafao sexual qutmica em mariposas 


A atra 9 ao de pares na mariposa do bicho-da-seda ilustra um caso extremo de comunica 9 ao de uma unica mensagem 
estereotipada, que evoluiu para servir a uma fun 9 ao biologica; acasalamento. As mariposas-femeas virgens do bicho-da-seda 
temglandulas especiais, que produzem um atrator sexual quimico, ao qual os machos sao sensiveis. Os machos adultos usam 
suas grandes antenas espessas, cobertas por milhares de cerdas sensoriais, que funcionam como receptores (Figura 36.22) 
para detectar o atrator quimico bombicol (um alcool complexo, assim denominado por causa do bicho-da-seda, Bombyx 
mori). 



Figura 36.22 Antenas grandes de um macho da mariposa do bicho-da-seda, Bombyx mori] elas sao 
especialmente sensiveis ao atrator sexual quimico (feromonio) sexual liberado pela mariposa-femea. 

Para atrair os machos, as temeas sentam-se quietas e emitem uma quantidade diminuta de bombicol, que e levada pelo 
vento. Quando algumas poucas moleculas alcan 9 am as antenas do macho, ele e estimulado a voar contra o vento a procura da 
lemea. No inicio, a sua procura e randomica, mas, quando, por acaso, ele se aproxima algumas poucas centenas de metros da 
femea, ele se defronta com um gradiente de concentra 9 ao do feromonio. Guiado pelo gradiente, ele voa em dire 9 ao a lemea, 
encontra-a e copula. 

Nesse exemplo de comunica 9 ao quimica, o bombicol, um feromonio (Capitulo 33), serve como um sinal para juntar os 
sexos. Sua efetividade e assegurada porque a sele 9 ao natural favorece a evolu 9 ao de machos com receptores de antena 
sensiveis o suficiente para detectar o feromonio a grandes distancias (varies quilometros). Os machos com um gendtipo que 
produza um sistema sensorial menos sensivel falham na localiza 9 ao da femea, e assim sao reprodutivamente eliminados da 
popula 9 ao. 

Linguagem das abelhas meltferas 

Um dos mais sofisticados e complexos sistemas de comunica 9 ao nao humanos e a linguagem simbolica das abelhas. As 
abelhas comunicam a localiza 9 ao de recursos alimentares, quando essas fontes encontram-se muito distantes para serem 
localizadas facilmente por qualquer um dos individuos. Elas comunicam-se por dan 9 as, que apresentam sons adicionais 
relevantes e podem ter duas formas. A forma que apresenta a maior riqueza de informa 9 ao e a dan9a do requebrado (Figura 
36.23). Mais comumente, as abelhas executam essas dan 9 as quando uma campeira retorna de uma fonte rica, carregando nectar 
no papo, ou graos de p61en, agrupados em cavidades em forma de cesta, compostos por cerdas, em suas pernas. A dan 9 a do 
requebrado e realizada em um padrao que se parece com uma figura de um oito, na superficie vertical do favo, dentro do 
ninho. Umciclo da dan 9 a e constituido por tres componentes: (1) umcirculo com um diametro cerca de 3 vezes o comprimento 
da abelha; (2) uma corrida retilinea, em que a operaria balan 9 a o abdome de um lado para outro e emite um som de baixa 














frequencia, empulsos; e ( 3 ) outro circulo, na dire9ao oposta ao primeiro. Essa dan9a e repetida muitas vezes, com altemancia 
do circulo entre o send do horario e o anti-horario. 

A corrida requebrada retilinea e o componente de informa9ao importante da dan9a. As dan9as do requebrado sao 
executadas quase sempre com tempo claro, e a dire9ao da corrida retilinea esta relaeionada eom a posi9ao do Sol. Se a 
eampeira loealizou o alimento diretamente em dire9ao ao Sol, ela dan9ara diretamente para eima sobre a superfieie vertieal 
do favo. Se o alimento estiver loealizado a 60 ° a direita do Sol, ela ira dan9ar a 60 ° a direita da vertieal. Vemos, entao, que a 
dan9a do requebrado aponta para o mesmo angulo, emrela9ao a vertical, que o alimento forma emrela9ao ao Sol. 

A distaneia da fonte de alimento tambem e eodifieada nas dan9as das abelhas. Se o alimento estiver prdximo ao ninho 
(menos que 50 m), a eampeira emprega uma dan9a mais simples, ehamada de dan9a circular. A eampeira simplesmente 
realiza um cireulo eompleto no sentido horario, gira e eompleta outro eireulo no sentido anti-horario, uma representa9ao que e 
repetida muitas vezes. Outras operarias se aglomeram ao redor da eseoteira, e tornam-se estimuladas pela dan9a, assim eomo 
pelo odor do neetar e dos graos de p 61 en das flores que ela visitou. As reerutas entao voam para fora e proeuram em todas as 
dire96es, sem se desviar para longe. 

Se a fonte de alimento estiver mais distante, as dan9as em eireulo tomam-se dan9as do requebrado, que forneeem 
informa96es aeerea da distaneia e da dire9ao. A dura9ao da eorrida retilinea, na dan9a do requebrado, e diretamente 
relaeionada com a distaneia do alimento. Se o alimento estiver a eerea de 100 m, a eorrida dura eerea de 1,25 s; se estiver a 
1.000 m, dura eerea de 3 s; e, se estiver a eerea de 8 km, dura 8 s. Quando o alimento e abundante, as abelhas, as vezes, nem 
dan9am Quando o alimento e eseasso, a dan9a torna-se intensa, e outras operarias agrupam-se ao redor das eseoteiras que 
retomam e seguem seus padroes de dan9a. 

Estudos sobre a comunica^o de recursos alimentares em abelhas constituem um exempio notavel de como controversias ativas guiam a descoberta dentifica. A 
informa^o precisa comunicada pelas dan^as das abelhas sobre a localizagao de fontes de alimento foi descoberta em 1943, por Karl von Frisch. A partir de 1%7, essa 
descoberta foi muito criticada por Adrian Wenner e Patrick Wells, cujos experimentos indicavam que a danga de uma abelha nao era necessaria para a comunica^o 
da posigao de fontes de alimento, e que os odores explicariam melhor a comunicagao sobre os recursos. 0 conflito resultante fez com que os experimentos de ambos 
os lados fossem examinados a procura de fontes de ambiguidade e de variaveis nao controladas. Para resolver esse conflito, novos experimentos foram feitos por 
muitos pesquisadores, mostrando, em ultima analise, que lados diferentes da controversia original revelaram componentes distintos de um enorme repertorio de 
mecanismos de comunica^o. Entre os experimentos que demonstraram que as abelhas comunicam informagao precisa por meio das dan^as, estao aqueles em que 
se moveu uma abelha robo, com asas de metal vibratorias, para executar a danga do requebrado e seus sons associados. Quando colocada em um ninho, a abelha 
robo, operada por computador, recrutou com sucesso campeiras para visitar fontes pre-selecionadas de alimento, fora do ninho, que nao haviam sido visitadas 
previamente. Esse trabalho mostrou que os sons associados a danga eram tao importantes como a aparencia visual. Entretanto, a dan^a e usada principalmente 
quando o alimento proximo ao ninho e limitado e fontes de alimento distantes sao efemeras; quando uma fonte de alimento com odor esta pronta e continuamente 
acessivel na vizinhanga, as abelhas comunicam-se primariamente usando as pistas de odor estudadas por Wenner e Wells. Uma mensagem principal do trabalho de 
James e Carol Gould sobre abelhas melfferas e que as abelhas usam varies sistemas sensoriais para navegar, e que um sistema primario tern reservas para o caso de 
falhar. A descoberta dessa gama eompleta de mecanismos sensoriais de comunicagao e as circunstancias que fazem com que uma abelha use um deles devem muito 
a controversia deflagrada pelas descobertas aparentemente conflitantes, mas por fim consolidadas, de von Frisch, Wenner e Wells. 

Comunicafao por displays 

\Jm display e umtipo de comportamento, ou serie de eomportamentos, que serve para comuriica9ao. Alibera9ao do feromonio 
sexual pela mariposa-femea e as dan9as das abelhas, deseritas anteriormente, sao exemplos de displays', tambem o sao os 
ehamados de alarme das gaivotas-prateadas, os eantos do tieo-tioo-de-ooroa-branea, as dan9as de eorte do tetraz-cauda-de- 
faisao e os “sinais em forma de olhos” nas asas posteriores de eertas mariposas, usados para assustar predadores poteneiais. 




Figura 36.23 Danga do requebrado de Apis mellifera, utilizada para comunicar diregao e distancia de uma font© 
de alimento. A corrida retilinea da danga do requebrado indica diregao, de acordo com a posigao do Sol (angulos 
Xe Y). 

Os displays de acasalamento elaborados de gansos-patola-de-pes-azuis, Sula nebouxii (Figura 36 . 24 ), sao executados 
eom intensidade maxima quando as aves se reunem novamente, ap6s um periodo de separagao. O macho, a direita na figura, 
aponta para o ceu: a cabega e o rabo apontam para o ceu, e as asas estao giradas de modo a exibir suas superficies superiores 
lustrosas para a femea. O display e acompanhado por um assobio alto. A femea, a esquerda, esta marchando. Ela pisa 
exagerada e deliberadamente devagar e levanta cada pe azul brilhante, como se o estivesse segurando no ar, para que o macho 
0 admire. Para um observador, esses displays muito personalizados, executados com curiosa solenidade, parecem comicos, 
mesmo futeis. Na verdade, os gansos-patola-de-pes-azuis, cujo nome e derivado da palavra espanhola “bobo”, que significa 
palhago, foram chamados cm ingles de boobies, provavelmente por causa de seu comportamento disparatado. 


Figura 36.24 Um casal de gansos-patola-de-pes-azuis de Galapagos, Sula nebouxii, exibe-se mutuamente. O 
macho (a direita) aponta para o ceu; a femea (a esquerda) esta marchando. Esses displays de comunicagao 
vividos e estereotipados servem para manter a estimulagao reciproca e o comportamento cooperativo durante a 
corte, acasalamento, nidificagao e cuidado com os jovens. 

A natureza exagerada dos displays assegura que a mensagem nao seja perdida, nem mal-entendida. Esses displays sao 
essenciais para estabelecer e sustentar um vinculo forte entre o macho e a femea. Esse requisito tambem explica a natureza 

















repetitiva dos displays, que se sucedemao longo do processo de corte ate a postura dos ovos. Os displays repetitivos mantem 
um estado de estimula9ao mutua entre maeho e femea, assegurando a eoopera9ao necessaria para a copula e a subsequente 
incuba9ao e o cuidado comos jovens. 

Cognifao animal 

Um dos assuntos mais fascinantes do comportamento animal e a inteligencia e a consciencia. A cogni9ao animal e um termo 
geral para fun9ao mental, que inclui percep9ao, pensamento e memoria. Muitos biologos acreditam que alguns processes 
mentals dos animals sejam similares aqueles dos humanos. Os estudos sobre cogni9ao animal, comprimatas nao humanos e 
papagaios-cinzentos africanos, produziram resultados fascinantes. 

No fim dos anos de 1960 , Beatrix e Allen Gardner, da Universidade de Nevada, no Reno, come9aram a usar a Linguagem 
Americana de Sinais (LAS) para treinar uma chimpanze, chamada Washoe, para se comunicar com as maos, do mesmo modo 
que pessoas surdas. Com 5 anos, Washoe podia sinalizar 132 palavras, que ela conseguia colocar em sucessao, formando 
senten9as e Ifases. Ela podia responder a perguntas, fazer sugestoes e exprimir seu humor. Em uma sessao, quando 
perguntaram o que era um cisne, Washoe respondeu que era uma “ave aquatica”. Ela tambem ensinou os sinais para outros 
chimpanzes. No inicio, os sinais eram utilizados como diversao, mas logo os chimpanzes come9aram a usa-los para fazer 
pedidos espontaneos para os treinadores, como “bebida”, “cdcegas” e “abra9o”. Um trabalho parecido foi feito com outros 
primatas, incluindo gorilas, orangotangos e bonobos. 

Irene Pepperberg, da Universidade do Arizona, trabalhou por anos com um papagaio-cinzento alficano chamado Alex. 
Pelo fato de os papagaios poderem vocalizar como humanos, Pepperberg podia comunicar-se com Alex utilizando a linguagem 
vocal humana. Ao longo dos anos, Alex aprendeu uma serie de caracteristicas, incluindo cores, formas e materials de mais de 
100 objetos. Alex podia identificar objetos pelas cores, tamanho e formas. Assim, se fossem dados a ele dois objetos da 
mesma cor, mas ummaior que o outro, ele podia afirmar que a diferen9a entre eles era “tamanho”. Alex podia tambem contar e 
relatar ao treinador quantos objetos de cada categoria estavampresentes. 

Percep9ao consciente tambem faz parte de cogni9ao. Donald GriflSn escreveu dois livros sugerindo que muitos animals 
sao capazes de autopercep9ao, e que podem pensar e raciocinar. A capacidade dos macacos, papagaios e outros animals de 
usar habilidades relacionadas com a linguagem e digna de nota, pois nos revela suas capacidades cognitivas e, assim, 
podemos come9ar a nos comunicar com eles. Emumlivro recente, o ecdlogo comportamental Marc Bekoff e a bidloga Jessica 
Pierce discutem evidencias de que os animals tememo96es reconheciveis e inteligencia moral. As interpreta96es a respeito da 
cogni9ao animal permanecem ainda muito controversas. 

O ecdlogo comportamental Irven De\bre descreveu como o fato de escolher o canal apropriado para o dialogo pode ir 
alem do interesse academico:* 

Umdia, na savana, eu estava do lado de fora do meu caminhao, observando uma tropa de babuinos, quando umjovem 
babuino aproximou-se e pegoumeubindculo. Eusabia que o perderia se ele desaparecesse no meio da tropa, e entao o 
peguei de volta. O jovemgritou. Imediatamente, todos os machos adultos da tropa correram em minha dire9ao - entendi 
como deve se sentir um leopardo encurralado. O caminhao estava a 8 ou 10 mdali. Live que enlfentar os machos. Comecei 
a estalar os labios bem alto, um gesto que assevera “Nao quero machuca-los”. Os machos chegaram correndo, grunhindo, 
rosnando e mostrando os dentes. Bemna minha Ifente, eles pararam, virarama cabe9a para um lado - e come9aram 
tambem a estalar os labios. Eles estalavam Euestalava: “Nao quero machuca-los”. Em retrospectiva, foi uma 
conversa9ao maravilhosa. Mas, enquanto meus labios falavamcomos babuinos, mens pes se dirigiampara o caminhao, ate 
que pude saltar para dentro e fechar a porta. 

[ Resumo _ 

O comportamento animal emergiu como uma disciplina cientifica de tres abordagens experimentais diferentes. A psicologia 
comparativa enfatiza a identifica9ao de mecanismos que controlam o comportamento, utilizando relativamente poucas 
especies, como intuito de que esses mecanismos possamser aplicados amplamente entre os animals. Aetologia e o estudo do 
comportamento, tanto inato como aprendido, de animals em sens habitats naturals. Os ecdlogos comportamentais diferenciam 
os estudos que focam nos mecanismos do comportamento (causas proximais) dos que focam na fun9ao ou evolu9ao do 
comportamento (causa primaria). 



Estudantes de comportamento animal observaram e catalogaram muitos padroes de comportamento animal que sao 
altamente previsiveis e quase invariaveis durante a sua execu9ao. Frequentemente, esses padroes sao disparados, ou 
“liberados”, por estimulos ambientais geralmente simples, ehamados estimulos de sinaliza9ao. Embora esses comportamentos 
ritualizados possam ser, as vezes, liberados de modo inapropriado, eles sao eficientes e capacitam o animal a responder 
rapidamente. O desenvolvimento de padroes comportamentais depende de uma intera9ao entre um organismo e seu ambiente. 
Denominar eomportamentos ritualizados de “instintivos” ou “inatos” implica uma estabilidade dos componentes ambientais 
eriticos dos comportamentos. 

O comportamento pode ser modificado pela aprendizagem por meio da experiencia. Dots tipos simples de 
comportamentos aprendidos sao a habitua9ao, que e a redu9ao ou a elimina9ao de uma resposta comportamental na ausencia 
de qualquer recompensa ou puni9ao; e a sensibiliza9ao, na qual um estimulo repetido aumenta a for9a da resposta 
comportamental. O reflexo de retra9ao das branquias do molusco marinho Aplysia e descrito como uma resposta protetora, que 
pode ser modificada experimentalmente para demonstrar tanto a habitua9ao como a sensibiliza9ao. Outro exemplo de 
habitua9ao e a modifica9ao da resposta de alarme dos filhotes da gaivota-prateada. Outra forma de aprendizagem e a 
estampagem, o vinculo de reconhecimento persistente que se forma bem no inlcio da vida entre os j ovens de muitos animais 
sociais e suas macs. 

O comportamento social e o comportamento que surge das intera96es dos membros de uma especie. Em organiza96es 
sociais, os animais tendem a permanecer juntos, comunicam-se uns com os outros, e geralmente impedem a intromissao de 
“estranhos”. As vantagens da socialidade incluem defesa cooperativa contra predadores, procura cooperativa de alimento, 
aumento do desempenho reprodutivo e cuidado parental, bem como transmissao de informa9ao util atraves da sociedade. Pelo 
fato dos animais sociais competirem uns com os outros por recursos (como alimento, parceiros sexuais e abrigo), os conflitos 
sao frequentemente resolvidos por uma forma de hostilidade evidente chamada agressao. A maior parte dos encontros 
agressivos entre coespecificos sao lutas estilizadas, que envolvem mats blefe do que inten9ao de machucar ou matar. As 
hierarquias de dominancia, nas quais a prioridade de acesso a recursos comuns e estabelecida por agressao, sao comuns cm 
organiza96es sociais. A territorialidade e uma altemativa para a dominancia. Um territorio e uma area defendida, da qual sao 
excluidos os intrusos da mesma especie. 

Os sistemas de acasalamento abrangem a monogamia, o acasalamento de um individuo com um unico parceiro do sexo 
oposto cm uma esta9ao de acasalamento, e a poligamia, o acasalamento de um individuo com dois ou mais parceiros cm uma 
esta9ao de acasalamento. As duas formas de poligamia sao a poliginia, o acasalamento de um macho com mais de uma femea, 
e a poliandria, o acasalamento de uma femea com mais de um macho. A poliginia pode ocorrer diretamente, com os machos 
defendendo seu acesso as femeas, ou indiretamente, com os machos defendendo umrecurso. 

O comportamento altruista e aquele no qual um animal pode arriscar a sua propria aptidao para aumentar a aptidao de 
outros. Os comportamentos arriscados, como o alarme emitido por um membro de um grupo social para avisar os demais 
sobre a presen9a de um predador, e o comportamento cooperativo entre os insetos sociais, no qual um individuo pode se 
sacrificar para beneficiar a colonia, sao alguns exemplos. Uma explica9ao comum para o altruismo e a sele9ao de parentesco, 
na qual o receptor de umato altruista tern parentesco suficientemente proximo como altruista, de modo que a sobrevivencia do 
receptor beneficiaria os genes compartilhados com o altruista. Uma explica9ao altemativa e o altruismo reciproco, no qual os 
individuos se comportamde modo altruista emrela9ao a outros de quern receberamatos altmistas. 

A comunica9ao, frequentemente considerada como a essencia da organiza9ao social, e o meio pelo qual os animais 
influenciam o comportamento de outros animais, utilizando sons, sinais quimicos, displays visuais, tato ou outros sinais 
sensoriais. Em compara9ao com a riqueza da linguagem humana, os animais comunicam-se por intermedio de um repertorio 
muito limitado de sinais. Um dos exemplos mais famosos de comunica9ao animal e a dan9a simbolica das abelhas. As aves 
comunicam-se por ehamados e cantos e, especialmente, por displays visuais. Por meio da ritualiza9ao, movimentos simples 
evoluiram para se tornar sinais conspicuos que tern significados precisos. 

J Ouestoes de revisao _ 

1 . Quais as diferen9as entre as abordagens experimentais da psicologia comparativa e da ecologia comportamental? 

Comente os objetivos e metodos empregados por elas. 



2 . O comportamento de recupera^ao do ovo do ganso-bravo e um excelente exemplo de um comportamento altamente 
previsivel. Interprete esse comportamento no escopo da etologia classica, utilizando os termos: liberador, estimulos de 
sinaliza^ao e comportamento estereotipado. Interprete o comportamento de defesa territorial dos machos esgana-gato, no 
mesmo contexto. 

3 . A ideia de que o comportamento deve ser inato ou aprendido foi chamada de controversia da “natureza versus nutri9ao”. 
Quais as razoes existentes para acreditar que essa dicotomia estrita nao existe? 

4 . A habitua^ao e a estampagem sao dots tipos de aprendizagem simples. Diferencie esses dois tipos de aprendizagem e de 
um exemplo de cada. 

5 . Algumas linhagens de abelhas apresentamcomportamento higienico, abrindo celulas que contemlarvas infectadas coma 
doen^a bacteriana chamada de cria putrida e removendo as larvas mortas do ninho. Qual e a evidencia que mostra que 
esse comportamento e transmitido por dois genes com segrega9ao independente? 

6. Discuta algumas vantagens da socialidade para os animais. Se a vida social temtantas vantagens, por que muitos animais 
vivem muito bem sozinhos? 

7 . Sugira por que a agressao, que parece ser contraproducente, existe entre animais sociais. 

8. Qual e a vantagem seletiva para os vencedores, assim como para os vencidos, de que os encontros agressivos 
intraespecificos por dominancia social sejamgeralmente displays ritualizados oulutas simbolicas, emvez de lutas livres 
ate a morte? 

9 . Qual 0 uso de um territorio para um animal e como um territorio e estabelecido e mantido? Qual e a diferen9a entre 
territorio e area de vida? 

10 . Poliginia e uma forma de poligamia na qual um macho acasala commais de uma femea. Explique a diferen9a entre as tres 
formas de poliginia; poliginia de defesa de recurso, poliginia de defesa de femeas e poliginia de dominancia de machos. 

11 . De um exemplo de um comportamento altruista e explique como esse comportamento e corrflitante com a expectativa de 
Darwin de que os animais devem agir egoisticamente para produzir o maximo de crias possivel. 

12 . As primeiras explica96es sobre o comportamento altruista, como uma forma de sele9ao de grupo, foram suplantadas pela 
hipotese da sele9ao de parentesco de Hamilton. O que caracteriza a sele9ao de parentesco e como ela se harmoniza com 
a no9ao de aptidao inclusiva, o numero relativo de alelos de um individuo que passa para a proxima gera9ao? 

13 . Como 0 altruismo reciproco contrasta com a sele9ao de parentesco como explica9ao para um comportamento 
aparentemente altruista? Que evidencias apoiam o altruismo reciproco nos morcegos-vampiros? 

14 . Comente as limita96es da comunica9ao animal quando comparada a comunica9ao humana. 

15 . A linguagem da dan9a, utilizada pelas abelhas campeiras, para fornecer a localiza9ao precisa de alimento, e um exemplo 
de comunica9ao notavelmente complexa cm animais “simples”. Como a dire9ao e a informa9ao da distancia sao 
codificadas na dan9a do requebrado? Qual e o proposito da dan9a do circulo? 

16 . O que significa “ritualiza9ao” na comunica9ao por displays! Qual e o significado adaptativo da ritualiza9ao? 

17 . Os primeiros esfor90s dos humanos para se comunicar vocalmente com chimpanzes tfacassaram quase totalmente. 
Entretanto, pesquisadores aprenderama se comunicar comexito com macacos. Como conseguiram isso? 

Para aprofundar seu racioclnio, Em capitulos anteriores, aplicamos o conceito critico de homologia para caracteres 
moleculares, cromossomicos e morfoldgicos. Como a homologia pode ser usada nos estudos de comportamento animal? 
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CAPITULO 



PARTE 5 




A nave espacial Terra. 


A espagonave Terra 

Toda a vida esta confinada a biosfera, uma fina camada sobre a superficie da Terra. Desde as primeiras fotografias notaveis 
da Terra tiradas da espa 9 onave Apollo, revelando um Undo globo azul e braneo no fundo infinito do espa 90 , a expressao 
“espa 9 onave Terra” tomou-se parte de nosso voeabulario. Todos os recursos necessarios a manuten 9 ao da vida, exeeto a 
energia solar, estao restritos a uma fina eamada de terra e mar e a um estreito veu de atmosfera sobre eles. Se pudessemos 
eneolher a Terra e todas as suas dimensoes a uma esfera de 1,0 m, nao serlamos capazes mais de pereeber as dimensoes 
verticais da superfieie da Terra. As montanhas mais alias nao ultrapassariam uma fina camada de tinta aplicada a nossa Terra 
encolhida; umarranhao coma unha excederia a profundidade das fossas oceanicas mais profundas. 

A biosfera da Terra e os organismos nela evoluemjuntos. Ha cerca de 5 bilhoes de anos, a Terra era esteril, tempestuosa 
e vulcanica, com uma atmosfera redutora de amonia, metano e agua, mas sustentava as sinteses pre-bioticas que levaram ao 
inicio da vida. O surgimento do oxigenio livre na atmosfera, produzido em grande parte, se nao quase inteiramente pela vida, 
ilustra a reciprocidade entre organismo e ambiente. Embora o oxigenio fosse toxico para as primeiras formas de vida, seu 
acumulo gradual pela fotossintese levou algumas formas a evoluir o metabolismo do oxigenio, do qual a maioria dos 
organismos agora depende. A medida que os organismos vivos adaptam-se e evoluem, eles mudam sens ambientes. Ao fazer 
isso, eles devemmudar a si proprios. 

PRINCIPIOS DE BIOGEOGRAFIA HISTORICA 


Os zoogeografos descrevem os padroes da distribui 9 ao animal e a diversidade de especies, procurando explicar por que as 
especies e sua diversidade estao distribuidas da maneira como estao. A zoogeografia e um subconjunto da biogeografia e 





compreende as teorias evolutivas e ecologicas que explicam a distribui^ao espacial de todas as formas de vida. A maioria das 
especies ocupa areas geograficas limitadas. A explica 9 ao para os animais estarem distribmdos do jeito que estao nao e 
sempre obvia, nem o motivo pelo qual habitats semelhantes em eontinentes separados podem conter tipos tao diferentes de 
animais. Uma determinada espeeie pode estar ausente de uma regiao que suporta animais semelhantes porque as barreiras a 
dispersao evitam que ela ehegue la, ou porque as popula 96 es estabelecidas de outros animais impedem a sua eoloniza 9 ao. 
Portanto, objetivamos descobrir por que os animais oeorremonde ocorreme nao onde se imagina que deveriam ocorrer. 

As explica 96 es para as distribui 96 es geografieas dos animais jazem na historia natural. O registro fossil mostra 
amplamente que animais uma vezja floreseeram em regioes que nao ocupammais. A extin 9 ao temumpapel importante, mas 
muitos grupos deixaram deseendentes que migrarampara outras regioes e sobreviveram. Por exemplo, os eamelos originaram- 
se na America do Norte, onde sens fosseis mais antigos ocorrera Os eamelos espalharam-se durante o Pleistoceno atraves do 
Alasca ate a Eurasia e Africa, onde os eamelos verdadeiros vivem atualmente, e ate a America do Sul, onde sens deseendentes 
vivos incluem as lhamas, alpacas, guanacos e vicunhas (o Pleistoceno come 90 u ha 2,6 milhoes de anos e terminou ha 11 mil 
anos; ver a tabela de tempo geoldgico na contracapa). Entao, os eamelos extinguiram-se na America do Norte ha cerca de 
10.000 anos, no fim da era Glacial. Assim, a histdria da espeeie de um animal e sens ancestrais deve ser documentada antes 
que se possa entender por que ele vive onde vive. A superftcie da Terra sofre mudan 9 as enormes. Muitas areas hoje terresfres 
ja foram recobertas por mar. As planicies ferteis foram invadidas por desertos em expansao; barreiras infransponiveis de 
montanhas se formaram onde nenhuma existia antes; e campos de gelo indspitos retrocederam em um clima mais quente, sendo 
substituidos por florestas. As mudan 9 as geoldgicas sao responsaveis por muitas das altera 96 es na disfribui 9 ao animal (e 
vegetal) e sao poderosas para moldar a evolu 9 ao organica. 

A sistematica filogenetica nos permite reconstruir as histdrias das disfribui 96 es dos animais (ver Capitulo 10). Um 
cladograma apresenta a estrutura da descendencia evolutiva comum entre as especies. As distribui 96 es geograficas de 
especies proximamente aparentadas sao mapeadas em um cladograma para gerar hipdteses sobre as histdrias geograficas 
daquelas especies. As salamandras gigantes aquaticas do leste da America do Norte sao diferentes de qualquer outra 
salamandra, a exce 9 ao de duas especies do leste asiatico. A calibra 9 ao molecular de sua filogenia (Capitulo 6 ) sugere que as 
salamandras gigantes separaram-se de sens parentes do leste asiatico ha cerca de 28 milhoes de anos, quando uma conexao 
temporaria unia as florestas e rios do leste asiatico e do leste da America do Norte atraves do Alasca e do norte do Canada, 
areas que, posteriormente, tornaram-se indspitas para as salamandras. Como os parentes vivos mais prdximos das 
salamandras gigantes da America e da Asia sao as salamandras menores Hynobiidae da Asia, a melhor hipdtese e que as 
salamandras gigantes originaram-se na Asia e que a linhagem americana dispersou-se para a America do Norte ha 28 milhoes 
de anos. Muitas outras popula 96 es de plantas e animais deslocaram-se entre o leste asiatico e o leste da America do Norte 
mais oumenos ao mesmo momento, fomecendo uma explica 9 ao histdrica comum para as multiplas distribui 96 es disjuntas. 
Distribui^oes disjuntas 

Os zoogedgrafos sao desafiados a explicar numerosas descontinuidades ou distribui96es disjuntas: especies proximamente 
aparentadas vivendo em areas bastante separadas de um continente ou mesmo no mundo (Figura 37.1). Como pode um grupo 
de animais tornar-se tao disperso geograficamente? Ou uma popula 9 ao se move de seu lugar de origem para um novo local 
(dispersao), cruzando umterritdrio interveniente inadequado para uma coloniza 9 ao de longo prazo, ou o ambiente se modifica, 
dividindo uma espeeie uma vez distribuida continuamente em popula 96 es geograficamente separadas (vicariancia). As 
mudan 9 as climaticas podem contrair e fragmentar areas de habitat favoravel para uma espeeie, ou um movimento fisico de 
massas de terra ou de agua pode transportar popula 96 es diferentes de uma espeeie para longe uma da outra. 

Distribui^ao por dispersao 

Por meio da dispersao, os animais enfiam em novos locais a partir de suas areas de origem. A dispersao envolve emigragdo 
de uma regiao e imigragdo para outra. A dispersao e de mao unica, um movimento para fora, distinto do movimento periddico 
de idas e voltas entre duas localidades, como a migra 9 ao sazonal de muitas aves (Capitulo 27). Os animais em dispersao 
podem se mover ativamente por meio de sua prdpria for 9 a ou serem passivamente dispersos pelo vento, flutuando ou 
arrastados por rios, lagos ou mares, ou pegando carona em outros animais. As especies animais deveriam ampliar suas 
distribui 96 es geograficas dessa maneira atraves de todos os habitats favoraveis acessiveis a eles. A medida que as ultimas 


geleiras pleistocenicas se retrairam para o norte, os habitats favoraveis para muitas especies temperadas tornaram-se 
disponiveis nos territorios anteriormente congelados na America do Norte, Europa e Asia. As especies que se originaram 
imediatamente ao sul do territorio glacial, antes da retra 9 ao glacial, expandiram-se para o norte a medida que novos habitats 
surgiram Como a taxa reprodutiva das popula 96 es animals e alta, uma pressao continua for 90 u as popula 96 es a se expandirem 
por todos os habitats favoraveis. 

A dispersao facilmente explica a movimenta 9 ao das popula 96 es de animals para habitats favoraveis que estao 
geograficamente adjacentes aos seus locals de origem Esse movimento produz uma distribui 9 ao em expansao, mas 
geograficamente continua. Pode a expansao explicar tambem a origem das distribui 96 es geograficamente disjuntas? Por 
exemplo, as aves ratitas, que nao voam (Capitulo 6 ), habitam terras disjuntas primariamente no Hemisferio Sul, incluindo a 
Africa, Australia, Madagascar, Nova Guine, Nova Zelandia e America do Sul. Essas por 96 es de terra estao separadas umas 
das outras pelos oceanos, uma barreira muito forte para a dispersao das ratitas. Para explicar essa distribui 9 ao via dispersao, 
deve-se postular um centre de origem, do qual o grupo se dispersou para alcan 9 ar todas as terras amplamente separadas nas 
quais elas ocorrematualmente. Como as ratitas nao voam, uma hipotese de dispersao exige umfransporte passivo intermitente 
de individuos atraves do oceano. Essa hipotese e razoavel? Sabemos dos estudos nas Ilhas Galapagos e no Havai (ver 
Capitulo 6 ) que a dispersao ocasional de animals e plantas terrestres, por longas distancias atraves dos oceanos, de fato 
ocorre. Essa e a unica maneira pela qual animals terrestres podem colonizar ilhas produzidas por vulcoes oceanicos. Para as 
aves que nao voam e muitos outros animals descontinuamente disfribuidos, entretanto, uma explica 9 ao alternativa para as 
distribui 96 es disjuntas e a hipotese de vicariancia (E. vicarius, umsubstituto). 




Figura 37.1 Distribuigoes disjuntas na America do Norte. A. As toupeiras da familia Talpidae provavelmente 
entraram na America do Norte atraves da ponte de terra de Bering (estreito de Bering) que uma vez unia a 
America do Norte a Asia durante o periodo Terciario. As populagoes do leste e do oeste estao agora separadas 
pelas Montanhas Rochosas. B. Os jabutis-de-gopher do genero Gopherus ocupam tres areas completamente 
isoladas. 

Distribuigao por vicariancia 





As distribui 96 es disjuntas de animais podem ser criadas por mudan 9 as fisicas no ambiente que fazem com que habitats 
anteriormente continuos tomem-se disjuntos. As areas antes contiguas podem se separar por barreiras impenetraveis para 
muitos animais. O estudo da iragmenta 9 ao das biotas dessa maneira e chamado de biogeografia de vicariancia. Lembre-se de 
que “vicariancia” e um exemplo de “alopatria”, que e simplesmente uma distribui 9 ao das popula 96 es em areas 
geograficamente separadas (Capitulo 6 ). O fluxo de lava de um vulcao pode fazer eom que uma floresta antes continua se 
separe em manehas geograficamente descontinuas, dessa forma, separando muitas especies de plantas e animais em 
popula 96 es geograficamente isoladas. 

Talvez o fenomeno vieariante mais dramatico seja a deriva continental, atraves da qual massas de terra antes continuas 
sejam sequeneialmente divididas em continentes e ilhas separadas por oceanos. Todas as especies de animais terrestres e de 
agua doee que tinham se espalhado pela massa de terra inicialmente eontinua seriam sequeneialmente Ifagmentadas em muitas 
popula 96 es em diferentes ilhas e continentes separados pelo oceano. A vicarianeia por deriva continental nos fornece uma 
outra hipotese para expliear a distribui 9 ao disjunta das aves nao voadoras; elas podem descender de uma especie aneestral 
que estava dispersa pelo Hemisferio Sul quando Africa, Australia, Madagascar, Nova Guine, Nova Zelandia e America do Sul 
ainda estavam em contato mais proximo do que hoje (Figura 37.2). Quando essas massas de terra separaram-se atraves dos 
oceanos, a especie aneestral ter-se-ia fragmentado em popula 96 es disjuntas que evoluiram independentemente, produzindo a 
diversidade de formas observada hoje. 
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Figura 37.2 Hipotese da deriva dos continentes durante os ultimos 200 milhoes de anos, desde uma unica massa 
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de terra original ate suas posigoes atuais. O continente unico Pangeia inicialmente separou-se em dois 
continentes menores (Laurasia e Gondwana). Esses ultimos separaram-se em continentes menores. As setas 
indicam os vetores de movimentos dos continentes. A letra A com uma lua crescente e urn ponto de referencia 
geografica moderno que representa o arco das Antilhas nas Indias Ocidentais. 


Suponha que diferentes especies de aves nao voadoras evoluiram alopatricamente a medida que a deriva continental 
progressivamente dividia o ambiente terrestre em partes isoladas. Se construirmos um cladograma (Capitulo 10) ou arvore 
filogenetica dessas aves como mostrado na Figura 37.3, a primeira divergencia deveria corresponder ao primeiro evento 
vicariante que fragmentou a sua especie ancestral comum Todos os eventos de ramificagao subsequentes na arvore devem 
corresponder sucessivamente aos eventos vicariantes subsequentes que fragmentaram ainda mais as linhagens principals. 
Nossa arvore hipoteticamente reconstroi a historia dos eventos vicariantes para o grupo. Se apagarmos os nomes das especies 
dos ramos terminals da arvore e os substituirmos pelas areas geograficas em que cada especie e encontrada, teremos uma 


hipotese para a separagao sequencial das diferentes areas geograficas. 
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Figura 37.3 Relagoes filogeneticas inferidas para as aves nao voadoras usando dados de genetica molecular (e 
morfologia para o moa extinto) (ver Capitulo 6). A biogeografia de vicariancia propoe que as especies nao 
voadoras descendem de uma especie ancestral antes disperse no Hemisferio Sul quando Africa, Australia, Nova 
Guine, Nova Zelandia e America do Sul estavam conectadas. Ao se separarem, essas masses de terra 
fragmentaram a si mesmas e as populagoes de aves nao voadoras que elas continham. Se a hipotese de 
vicariancia estiver correta, a sequencia de ramificagao filogenetica inferida para as especies alopatricas nao 
voadoras refletira a sequencia de separagao de suas masses de terra. Substitua os nomes das especies pelos 
nomes de suas areas geograficas para produzir um cladograma de area. Os cladogramas de area para outros 
grupos de animals e plantas cujas populagoes ancestrais teriam side fragmentadas pelos mesmos eventos 
geologicos devem coincidir com o cladograma de area para as aves nao voadoras. 

Podemos testar essa hipotese de vicariancia ainda mais identificando outros grupos de organismos terrestres que tinham 
especies diferentes em cada uma das mesmas areas geograficas das aves nao voadoras. Se nossa hipotese estiver correta, 
esses grupos foram Ifagmentados geograficamente pelos mesmos eventos vicariantes que fragmentaram as aves nao voadoras. 
Nos, portanto, predizemos que os cladogramas ou as arvores filogeneticas construidas para as especies nos outros grupos 
apresentarao o mesmo padrao de ramificagao da arvore das aves nao voadoras quando substituirmos os nomes das especies 
pelos das areas que habitam. Se essa hipotese for confirmada, teremos um cladograma geral de area que ilustra a historia de 
fragmentagao das diferentes areas geograficas estudadas. Essa hipotese geral de vicariancia pode ser investigada ainda mais 
usando estudos geologicos e climaticos para identificar os mecanismos da fragmentagao geografica. 

Na maioria dos grupos de organismos, os eventos recorrentes de vicariancia e dispersao contribuiram para a evolugao 









dos padroes de distribui^ao disjunta. Os metodos de biogeografia de vicariancia sao uteis para identificar tais casos. De fato, 
0 cladograma das aves nao voadoras nao e apenas um agrupamento simples de aves que habitam areas proximas. Podemos 
perguntar se qualquer ramo do cladograma para um determinado grupo de especies e inconsistente com o cladograma geral de 
area para as areas geograficas que essas especies habitam. Suponha que um cladograma para um dado taxon seja consistente 
como cladograma de area exceto pela posi^ao de umunico ramo. Nos explicamos a maioria das disjun^oes geograficas em 
um taxon atraves da vicariancia, mas consideraremos a dispersao para explicar o ramo unico nao compativel com o 
cladograma geral. Dessa maneira, podemos focalizar nosso estudo de dispersao em casos especificos nos quais e mais 
provavel de ter ocorrido. 

Teoria da deriva continental 

Nao e por acaso que o entusiasmo pela biogeografia de vicariancia tenha acompanhado a aceita^ao da teoria da deriva 
continental pelos geologos. A teoria da deriva continental nao e nova (foi proposta em 1912 pelo meteorologista alemao 
Allred Wegener), mas permaneceu amplamente desfavorecida ate que a teoria da tectonica de placas proporcionou um 
mecanismo para explicar a deriva continental. De acordo com a teoria da tectonica de placas (tectonica significa “movimento 
deformador”), a superficie da Terra e composta por 6 a 10 placas rochosas, comcerca de 100 kmde espessura, que se movem 
sobre uma camada subjacente mais maleavel. Wegener propos que os continentes terrestres tenham deslizado como fiutuadores 
depois da quebra de uma unica grande massa de terra denominada Pangeia (“toda a terra”). A quebra original de Pangeia 
ocorreuha aproximadamente 200 milhoes de anos. Formaram-se dois grandes supercontinentes: Laurasia ao norte e Gondwana 
ao sul, separados um do outro pelo Mar de Tetis (ver Figura 37.2). No fim do Periodo Jurassico, cerca de 146 milhoes de 
anos atras, os supercontinentes come^aram a fragmentar-se e separar-se. A Laurasia dividiu-se em America do Norte, maior 
parte da Eurasia e Groenlandia. A Gondwana separou-se em America do Sul, Africa, Madagascar, Arabia, India, Australia, 
Nova Guine, Antartica e numerosos fragmentos menores que formam atualmente o sudeste da Asia. Os fragmentos da Arabia, 
India e sudeste da Asia atravessaram gradualmente o Mar de Tetis e, finalmente, colidiram com a Laurasia, a qual estao agora 
conectados. Essa teoria e sustentada pelo aparente ajuste enfre os continentes, por levantamentos paleomagneticos aereos, 
estudos sismicos, pelas cristas oceanicas localizadas onde as placas tectonicas surgiram e por uma profusao de dados 
bioldgicos. 

A deriva continental explica diversas disfribui 96 es de animais que, de outro modo, seriam enigmaticas, como a 
semelhan^a de fdsseis de invertebrados da Africa e da America do Sul, bem como certas semelhan 9 as enfre as faunas atuais 
das mesmas latitudes nos dois continentes. No entanto, os continentes estiveram separados durante toda a Era Cenozoica e, 
provavelmente, por tambem boa parte da Era Mesozoica, um periodo longo demais para explicar a distribui 9 ao de alguns 
organismos modernos, como os mamiferos placentarios. A teoria da deriva continental e, entretanto, enormemente util para 
explicar as interconexoes das floras e das faunas do passado. 

A distribui 9 ao atual dos mamiferos marsupiais e um excelente exemplo da infiuencia da separa 9 ao dos continentes. Os 
marsupiais apareceramna metade do Cretaceo, ha cerca de 100 milhoes de anos, provavelmente na America do Sul. Como, 
nesse periodo, a America do Sul estava conectada a Australia atraves da Antartida (entao muito mais quente do que hoje), os 
marsupiais espalharam-se por todos esses tres continentes. Eles tambem se deslocaram para a America do Norte, mas la 
encontraram os mamiferos placentarios que haviam se dispersado para aquele continente a partir da Asia. Os marsupiais 
evidentemente nao puderam coexistir com os placentarios e, assim, se extinguiram na America do Norte (os marsupiais norte- 
americanos atuais, os gambas, sao invasores relativamente recentes da America do Sul). Os placentarios seguiram os 
marsupiais para a America do Sul, mas, nesse tempo, os marsupiais ja haviam se expandido e estavam firmemente 
estabelecidos para serem deslocados. Nesse interim, ha cerca de 50 milhoes de anos, a Australia separou-se da Antartida, 
bloqueando a entrada dos placentarios. A Australia permaneceu isolada, permitindo aos marsupiais diversificarem-se nas 
atuais ricas e variadas faunas. 

Muitas pessoas consideram Alfred Russel Wallace (ver Figura 6.1) o fundador da moderna biogeografia historica. Wallace conduziu extensos estudos de campo no 

Arquipelago Malaio, onde descobriu uma abrupta mudanga de fauna entre os elementos da fauna asiatica e as da Australia/Nova Guine. Os faisoes, papagaios, 

macacos e numerosos grupos de lagartos e, ate mesmo, invertebrados marinhos estao entre os elementos da fauna cujas distribui^es geograficas apresentam 


limites bruscos nos dois lados de uma linha imaginaria. Essa fronteira biogeografica e chamada de "linha de Wallace" e divide a atual Indonesia (Figura 37.4). A linha 
de Wallace tem sido um misterio biogeografico desde que ele a descreveu porque nao ha mudangas ou barreiras ambientais obvias que pudessem explicar a 
descontinuidade abrupta da fauna atraves da linha. 

A tectonica de placas oferece a melhor explicagao para a linha de Wallace. Embora atualmente estejam proximas, as placas do Sudeste Asiatico separaram-se 
da placa australiana/Papuasia durante a divisao de Gondwana, e essas diferentes placas passaram muitos milhoes de anos atravessando o Mar de Tetis isoladas umas 
das outras, antes de chegarem as suas localizagoes atuais. A linha de Wallace marca o limite aproximado entre essas duas placas, cujas faunas divergiram 
enormemente durante sua longa separate evolutiva. Os estudos filogeneticos moleculares, que comparam os grupos de lagartos distribufdos nos lados opostos da 
linha de Wallace, suportam a interpretagao de que esses grupos eram pristinamente isolados por uma grande extensao de oceano e apenas recentemente 
tornaram-se vizinhos geograficos no Arquipelago Malaio. 

Pontes terrestres temporarias 

As pontes de terra temporarias tambem tem sido importantes vias de dispersao. Uma ponte de terra importante e bem 
estabeleeida, que ja nao existe, eoneetava a Asia e a Ameriea do Norte atraves do estreito de Bering. Foi por esse eorredor 
que os placentarios vieram da Asia para a America do Norte. 

Atualmente, uma ponte de terra conecta as Americas do Norte e do Sul no Istmo do Panama, mas, desde a metade do 
Eoceno (50 milhoes de anos atras) ate o fim do Plioceno (3,5 milhoes de anos atras), a agua separava completamente os dois 
continentes. Durante esse longo intervalo, os principais grupos de mamiferos evoluiram em dire^oes diferentes em cada 
continente. Quando a ponte de terra se restabeleceu no fim da epoca do Plioceno, os mamiferos atravessaram-na em ambas as 
dire 96 es (Figura 37.5). Essa dispersao e chamada de “Grande Intercambio Faunistico Americano”, uma das mais importantes 
misturas de faunas continentais distintas da historia da Terra. 



Figura 37.4 A enigmatica fronteira descrita por Alfred Russel Wallace marcando a separagao geografica das 
faunas asiaticas (acima, a esquerda) e australiana (ao centre e abaixo a direita) no Arquipelago Malaio. Uma 
colisao entre as placas tectonicas aproximou geograficamente massas de terra primordialmente distantes assim 
como suas faunas, formando, assim, a “linha de Wallace”. 

Inicialmente, ambos os continentes ganharam diversidade de mamiferos, mas a extingao de um grande numero deles em 
ambos os continentes seguiu-se logo. Os carnivoros norte-americanos, como os guaxinins, doninhas, raposas, cachorros, 
felinos (incluindo os tigres-dentes-de-sabre) e ursos comegaram a predar os mamiferos sul-americanos. Outros invasores 
norte-americanos incluiram os mamiferos ungulados (cavalos, antas, queixadas, camelideos, cervos, antilopes e mastodontes). 





coelhos e diversas familias de roedores. Esses marmferos deslocaram muitos natives sul-americanos que ocupavam habitats 
semelhantes. Hoje, quase metade dos mamiferos sul-americanos descendem de invasores norte-americanos que chegaramnos 
ultimos 3,5 milhoes de anos. Apenas uns poucos invasores sul-americanos sobreviveram na America do Norte; porcos- 
espinhos, tatus e gambas. Diversos outros grupos sul-americanos, incluindo as pregui^as-gigantes, gliptodontes, tamanduas, 
capivaras aquaticas gigantes, toxodontes (herbivores do tamanho de rinocerontes) e tatus gigantes entraram na America do 
Norte, mas logo se extinguiram 
Ciclos climaticos e vicariancia 

Nos ultimos 3 milhoes de anos, ocorreram ciclos globais de temperatura media mundial com dura^oes tipicas de 20.000 a 
100.000 anos. Sem duvida, tais ciclos tambem ocorreram no passado evolutive mais distante, porem sao mais dificeis de 
mensurar. Esses ciclos sao chamados ciclos glacials, porque, a medida que as temperaturas globais caem a valores baixos, as 
geleiras se expandem geograficamente a partir dos polos norte e sul e das montanhas mais alias cm outros locals. Os niveis do 
mar tipicamente caem per todo o mundo quando grandes quantidades de agua se congelam nas geleiras. Atualmente, a Terra 
esta emuma fase relativamente quente, entre maximos glacials. 



Figura 37.5 A grande troca entre as faunas americanas. O Istmo do Panama emergiu ha 3,5 milhoes de anos, 
permitindo a troca extensiva de representantes de muitas familias de mamiferos. Acima estao os representantes 
de 38 generos sul-americanos que atravessaram o istmo para o norte. Embaixo, estao os representantes dos 47 
generos norte-americanos que migraram para a America do Sul. Os imigrantes norte-americanos diversificaram- 





se rapidamente depois de entrarem na America do Sul. Os imigrantes sul-americanos na America do Norte 
diversificaram-se pouco, e a maioria extinguiu-se. 

Os ciclos climaticos tern uma enorme i nf luencia nas distribui 96 es geograficas dos animais. Os ciclos de temperatura 
interagem eom as neeessidades de habitat dos animais para gerar episodios altemados nos quais o habitat favoravel e 
geografieamente eontinuo e amplo ou fragmentado em manehas isoladas. Por exemplo, as salamandras do grupo Plethodon 
jordani de espeeies (ineluindo Plethodon shermani, ver Figura 6.20) sao adaptadas ao frio e oeupam apenas os pieos ao sul 
das montanhas dos Apalaehes, e nao as areas baixas e mais quentes intervenientes (Figura 37.6). Nos momentos mais frios dos 
eielos glaeiais, as oondi 96 es ambientais favoraveis para essas salamandras ampliam-se ate as partes mais baixas, permitindo 
uma distribui 9 ao eontinua desse grupo de espeeies entre os pieos das montanhas e nas areas entre eles. A medida que oeorre 
umepisddio glaeial, as espeeies se expandeme fazemeontato geografieo entre si. Quando o elima se aqueee no eielo seguinte, 
essas salamandras novamente reeuamempopula 96 es geografieamente isoladas nos pieos das montanhas. Se as popula 96 es dos 
topos das montanhas se difereneiarem no nivel de espeeie durante o isolamento geografieo, elas nao se misturarao quando 
fizerem eontato geografieo no prdximo episddio frio. As espeeies vizinhas tipieamente bloqueiama expansao umas das outras 
quando se eneontram geografieamente; eada espeeie guarda seu territdrio e impede que sens parentes prdximos entrem nele. 
As espeeies do grupo Plethodon jordani, que oeupam pieos de montanhas diferentes (Figura 37.6), ilustramesse proeesso. 

Poderiam outros grupos de espeeies, eomo as aranhas eavemieolas adaptadas ao frio, eom distribui 9 ao semelhante a do 
grupo P jordani, apresentar um eladograma de areas analogas a esses grupos isolados dos topos de montanhas? A teoria de 
biogeografia de viearianeia prediz que a ordem de ramifiea 9 ao filogenetiea para ambos os grupos deveria eorresponder a 
ordem na qual os varios pieos de montanhas se isolaram em “ilhas” deseoneetadas de habitats favoraveis para espeeies 
adaptadas ao frio. 
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Figura 37.6 Distribuigao geogr^ica de sete espeeies de salamandras do grupo Plethodon jordani ao sul dos 
Apalaehes. Essas espeeies adaptadas ao frio restringem-se a populagoes isoladas no topo de montanhas e nao 
oeupam as areas baixas mais quentes. A parte cinza mostra a distribuigao maior, geografieamente continue, de 
fiab/faf favoravel para essas salamandras no pico do ultimo periodo glacial, quando o clima global era mais frio do 
que atualmente. Os ciclos climaticos na historia dessas espeeies causaram expansoes episodicas das populagoes 
por toda a regiao em cinza, seguidas por fragmentagao em populagoes isoladas nos topos das montanhas. 
Baseada em Weisrock & Larson. 2006. Biological Journal of Linnean Society 89:25-51. 














O aspecto ciclico das mudan 9 as climaticas “joga agua fria” na expectativa de um cladograma geral de area. Os dados 
das especies de salamandras e aranhas que compartilham hoje a mesma distribui^ao fragmentada de topos de montanhas 
provavelmente entraram no sul dos Apalaches em diferentes momentos do passado e vindos de diferentes dire^oes 
geograficas. Um momenta frio em qualquer dos eiclos passados pode ter permitido a uma espeeie adaptada ao frio se 
dispersar por essas montanhas, sendo fragmentada somente nos topos das montanhas no proximo eielo de aqueeimento. Essa 
questao foi inicialmente denominada “problema histarieo-profundo” para a biogeografia de vieariancia. Agora, reconheeemos 
que os taxons que eompartilham as mesmas areas de endemismo, eomo os pieos de montanhas, eontraditoriamente diferem 
muito em idade evolutiva e no padrao de ramifiea^ao filogenetiea. A expectativa de um cladograma geral de area e ainda mais 
reduzida se uma popula 9 ao de montanha se extingue emum episodio de aqueeimento, e seu topo de montanha e recolonizado a 
partir de outra montanha emum episodio frio posterior. 

Embora a hipotese de um cladograma geral de area tenha falhado na maioria dos estudos biogeograficos, a especia 9 ao 
por vieariancia (Capitulo 6 ) permanece um principio central na biogeografia histarica. Quando os biogeografos alegam que o 
paradigma da biogeografia de vieariancia falhou, eles se referem especificamente a rejei 9 ao da hipotese do cladograma geral 
de area, o que nao diminui a importancia evolutiva da vieariancia. 

DISTRIBUigAO DA VIDA NA TERRA 

A partir dos principios gerais de biogeografia histarica, seguiremos com uma descri 9 ao das principais fronteiras fisicas que 
delimitam a evolu 9 ao animal, incluindo as dimensoes da biosfera e as principais descontinuidades entre os ambientes 
terrestres, aguas continentais e ambientes oceanicos. 

Biosfera e suas subdivisoes 

A biosfera e normalmente definida eomo a fina camada externa da Terra capaz de sustentar a vida. E um sistema global que 
inclui toda a vida na Terra e os ambientes fisicos nos quais os organismos vivos existem e interagem. As subdivisoes fisicas 
da biosfera incluem a litosfera, a hidrosfera e a atmosfera. 

Alitosfera e o material rochoso da camada externa da Terra, a fonte ultima de todos os elementos minerais demandados 
pelos organismos vivos. A hidrosfera e a agua sobre ouproxima da superficie da Terra e se estende para dentro da litosfera e 
da atmosfera. Um eielo hidrologico global de evapora 9 ao, precipita 9 ao e escoamento superficial distribui a agua por toda a 
Terra. Cerca de 80% da evapora 9 ao provem do oceano, e mais agua evapora dos oceanos do que retorna a eles por 
precipita 9 ao. Dessa forma, a evapora 9 ao oceanica proporciona grande parte da chuva que sustenta a vida na Terra. O 
componente gasoso da biosfera, a atmosfera, estende-se ate cerca de 3.500 km acima da superficie da Terra, poremtoda a 
vida esta restrita aos primeiros 8 a 15 km (a troposfera). A camada de “blindagem” de oxigenio-ozonio da atmosfera 
concentra-se principalmente entre 20 e 25 km Os principais gases da troposfera sao (em volume) nifiogenio, 78%; oxigenio, 
21%; argonio, 0,93%; dioxido de carbono, 0,03%; e vapor de agua (quantidades variaveis). 

O oxigenio atmosferico originou-se quase inteiramente da fotossintese. Desde a metade da Era Paleozoica, o oxigenio 
consumido pelos organismos vivos na respira 9 ao equivale aproximadamente a sua produ 9 ao. O excedente atual de oxigenio 
livre da Terra provavelmente nao sera esgotado porque as reservas de oxigenio na atmosfera e nos oceanos sao tao grandes 
que 0 suprimento poderia durar milhares de anos, mesmo se todo o reabastecimento pela fotossintese acabasse repentinamente. 

A rapida entrada de dioxido de carbono na atmosfera, a partir da queima de combustiveis fosseis, pode alterar 
significativamente o equilibrio termico da Terra. Grande parte da energia luminosa de ondas curtas do Sol absorvida pela 
superficie da Terra e irradiada sob a forma de energia termica i nfr avermelha de comprimento de onda longo (Figura 37.7). Os 
materiais presentes na atmosfera, especialmente o dioxido de carbono e o vapor de agua, impedem a perda do calor e 
aumentam a temperatura atmosferica. Esse aqueeimento da atmosfera e chamado de “efeito estufa”, uma vez que a atmosfera 
prende o calor irradiado da Terra, eomo o vidro de uma estufa prende o calor irradiado pelas plantas e pelo solo em seu 
interior. Embora o efeito estufa proporcione condi 96 es essenciais para toda a vida na Terra, o acumulo gradual de dioxido de 
carbono pode aumentar a temperatura da biosfera eomo um todo e elevar o nivel do mar pelo derretimento das calotas polares 
(Figura 37.8). 



Figura 37.7 “Efeito estufa”. O dioxide de carbono e o vapor de agua na atmosfera sao atravessados pela luz 
solar, mas absorvem as ondas de calor refletidas pela Terra, levando ao aquecimento do ar na atmosfera. Na 
bomba marinha de carbono, o dioxide de carbono fixado pelas plantas marinhas (especialmente o fitoplancton) e 
transportado na forma ionica (HCOg-) pela agua fria tende a afundar ate grandes profundidades e, dessa 
maneira, e removido da atmosfera ate que correntes oceanicas profundas tragam-no de volta para a superficie 
do oceano nas regioes tropicals. 



Figura 37.8 Elevagao do dioxide de carbono atmosferico global e temperaturas mediae globais nos ultimos 126 
anos. Os dados pontuais anteriores a 1958 provem de analises do ar aprisionado em bolhas no gelo glacial de 
diversos locals ao redor do mundo. O dioxide de carbono atmosferico tern aumentado em media por mais de 1 
seculo, enquanto a temperatura da Terra tern seguido uma tendencia de elevagao mais erratica. 

Influencias climaticas globais nos ambientes dos animals 

Os ambientes da Terra variam enormemente conforme determinado pelo elima, correntes oceanicas, precipitagao e 
temperaturas caracteristicas de cada regiao, e quantidade de radiagao solar. Esses fatores impoem fortes limites nas areas 
geograficas favoraveis para a ocupagao por cada especie animal. A variagao global do elima surge do aquecimento desigual 
da atmosfera pela luz solar. Como os raios solares incidem nas latitudes maiores em um angulo mais baixo, o aquecimento 
atmosferico e menor ali do que no equador (Figura 37.9). O ar aquecido no equador eleva-se e desloca-se em diregao aos 
polos, sendo substituido pelo ar Ifio que sai dos polos em niveis mais baixos. A rotagao da Terra complica esse padrao, 
produzindo um efeito de Coriolis que desvia o ar em movimento para a direita no Hemisferio Norte e para a esquerda no 











Hemisferio Sul. A circula 9 ao do ar em cada hemisferio forma tres zonas latitudinais, denominadas celulas (Figura 37.10). No 
Hemisferio Norte, o ar quente e umido do equador reslfia-se e condensa-se enquanto sobe, proporcionando uma precipita^ao 
para a vi 90 sa vegeta 9 ao das florestas tropicals equatoriais. O ar quente flui, entao, para o norte em nlveis mais elevados, 
reslfiando-se e descendo entre 20 e 30° de latitude. Esse ar e muito seco, tendo perdido sua umidade no equador. A medida 
que 0 ar se aquece, absorve cada vez mais umidade, causando uma intensa evapora 9 ao na superficie da Terra e produzindo um 
cinturao subtropical de desertos concentrados entre 15 e 30° de latitude norte (desertos do Sudoeste Americano, o Saara 
Alficano, a Peninsula Arabica e India). O ar flui, entao, para o sul em dire 9 ao ao equador, ganhando umidade a medida que se 
desloca sobre o oceano, sendo desviado para a direita pelos ventos alisios do nordeste. O ciclo nessa celula e completado 
quando o ar, agora umido, chega ao equador. 



Figura 37.9 O clima da Terra e determinado pela radiagao solar diferencial entre as latitudes mais altas e o 
equador. A energia solar nas altas latitudes e dissipada por uma area superficial obliqua muito maior do que uma 
quantidade equivalente de energia no equador. 

Uma segunda celula de circula 9 ao entre 30 e 60° norte surge quando o ar reslfiado que desce prdximo aos 30° desloca-se 
para o norte na superficie. Entre 50 e 60° norte, ele encontra o ar Ifio que vem do Polo Norte movendo-se para o sul, 
produzindo uma area instavel de tempestades com precipita 9 ao abundante. O ar mais quente vindo do sul desvia-se para cima 
e volta-se para o sul em uma altitude maior, completando a segunda celula. Uma terceira celula polar forma-se quando o ar 
Ifio do Artico, que se movimenta para o sul, retorna para o polo nas altitudes mais altas. 

As correntes oceanicas influenciam tanto os ambientes marinhos quanto os ambientes terrestres prdximos (Figura 37.11). 
As correntes globais causamuma mistura das aguas superficiais mais quentes comas aguas profundas mais Ifias. As correntes 
quentes que saem da costa oeste da Europa mantem os ambientes terrestres do oeste europeu mais quentes do que seriam e, 
tambem, mais quentes do que as areas continentais do interior a leste. 

0 dioxido de carbono atmosferico aumentou de cerca de 280 partes por milhao (ppm) antes da Revolu^o Industrial para uma media atual de 377 ppm. No sAulo 
passado, a temperatura global aumentou 0,4°C, e a maioria dos especialistas concorda que ela ira aumentar de 2 a 6°C quando o dioxido de carbono e os demais 
gases-estufa que aprisionam o calor tiverem dobrado no proximo seculo. 0 dioxido de carbono atmosferico e as temperaturas tern sido muito maiores do que esses 
niveis projetados em varies mementos na longa historia da Terra, como em partes da Era Paleozoica (durante os periodos Devoniano e Carbonrfero), durante os quais 
0 mundo inteiro era quente e limido. 
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FIgura 37.10 A Terra come uma maquina termica. Como resultado de urn aquecimento desigual da superficie da 
Terra, juntamente com outros fatores como o movimento de rotagao, a circulagao dos oceanos e a presenga de 
masses de terra, o planeta atua como urn aquecedor gigante que impoe uma complexa miscelanea de climas na 
Terra. Ver texto para mais explicagoes. 
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Figura 37.11 Correntes oceanicas e locals de ressurgencia de nutrientes que sustentam a abundante vida animal 
no ambiente pelagico. 

Ambientes terrestres | Biomas 

Um bioma e uma grande unidade biotica que tern um eonjunto de vida vegetal earaeteristieo e faeilmente reeonheeivel. Os 
botanieos reeonheeeram, ha muito tempo, que o ambiente terrestre poderia ser dividido em grandes unidades com uma 
vegeta 9 ao particular, como florestas, pradarias e desertos. A distribui^ao animal sempre foi mais dificil de mapear, porque as 
distribui 96 es de plantas e de animais nao coincidem exatamente. Os zoogeografos usam as distribui 96 es de plantas como 
unidades bioticas basicas e reconhecem os biomas como combina 96 es caracteristicas de plantas e animais. Um bioma e, 
portanto, identificado pela sua forma 9 ao vegetal predominante (Figura 37.12), mas, como os animais dependem das plantas, 
cada bioma sustenta uma fauna caracteristica. 



Figura 37.12 Principals biomas da America do Norte. As fronteiras entre os biomas nao sao distintas, mas 
mudam gradativamente ao longo de grandes areas. 

Cada bioma e distinto, mas as comunidades vegetais misturam-se entre si ao longo de grandes areas. Conforme uma 
pessoa desloca-se em dire 9 ao ao oeste atraves da America do Norte, as florestas deciduas umidas dos Apalaches mudam 
gradualmente para as florestas de carvalho mais secas da parte superior do Vale do Rio Mississippi, e depois aos bosques de 
Carvalho com sub-bosque de gramineas, que dao lugar as pradarias alias e mistas (agora campos de milho e trigo), depois a 
campos deserticos e, finalmente, ao deserto arbustivo. Os limites nao definidos, onde as plantas dominantes de biomas 
adjacentes se misturam, formamum gradiente quase continuo denominado ecoclina. Portanto, os biomas sao abstra 96 es, um 
modo conveniente de organizar nossos conceitos sobre diferentes comunidades. Contudo, qualquer um pode distinguir um 
campo, uma floresta decidua, uma floresta de coniferas, ou um deserto arbustivo, pelas plantas dominantes em cada um deles, 
e podemos predizer, a partir da vegeta 9 ao, quais animais vivem em cada bioma. 

Os principais biomas terrestres sao a floresta temperada decidua, a floresta temperada de coniferas, a floresta tropical, os 
campos, a tundra e o deserto. Nessa breve descri 9 ao, vamos nos referir especialmente aos biomas da America do Norte, 






considerando as caracteristicas predominantes de cada um. 

Floresta temperada decidua 

A floresta temperada decidua, mais bem desenvolvida no leste da America do Norte, abrange diversos tipos de florestas que 
se modiflcam gradualmente do nordeste para o sul. Nela predominam as arvores de folhas amplas e deciduas, como o 
Carvalho, o bordo e a faia. As esta^oes sao mais distintas entre si nesse bioma. O habito deciduo e uma adapta 9 ao de 
dormencia para os baixos niveis de energia solar e as temperaturas muito baixas do inverno. No verao, essas florestas 
relativamente densas formam um dossel fechado e um intense sombreamento. Consequentemente, as plantas do sub-bosque 
crescem rapidamente na primavera e florescem cedo antes que o dossel se desenvolva. A precipita 9 ao media anual e 
relativamente alta (750 a 1.250 mm), e a chuva cai periodicamente por todo o ano. As temperaturas medias anuais fleam entre 
5 e 18°C. 

As comunidades de animais nas florestas deciduas respondem ao inicio do inverno de varias formas. Alguns, como os 
passaros insetivoros, migram. Outros, como as marmotas, hibernam durante os meses de inverno. Outros sobrevivem usando o 
alimento disponivel (como os cervos) ou depositos de alimentos armazenados (como fazemos esquilos). Aca 9 a e a destrui 9 ao 
de habitats eliminaram amplamente os grandes carnivoros (pumas, linces e lobos) das florestas do leste. Os cervos, 
entretanto, multiplicaram-se nas florestas secundarias. As comunidades de insetos e invertebrados sao abundantes nas florestas 
deciduas onde troncos em decomposi 9 ao e detritos no chao proporcionamumexcelente abrigo. 

A explora 9 ao intensa das florestas deciduas da America do Norte come 90 u no seculo 17 e atingiu seu maximo no seculo 
19. A extra 9 ao da madeira removeu os outrora magniflcos bosques de arvores de madeiras duras temperadas. Com o inicio da 
utiliza 9 ao das pradarias para agricultura, muitas fazendas do leste foram abandonadas e, gradualmente, voltaram a ser florestas 
deciduas. 

Floresta de contferas 

Na America do Norte, as florestas de coniferas formam um cinturao amplo, continuo, de escala continental, estendendo-se do 
Canada ao Alasca e ao sul atraves das Montanhas Rochosas ate o Mexico. Esse bioma continua atraves do norte da Eurasia, 
constituindo uma das maiores forma 96 es vegetais da Terra. As arvores perenes, incluindo pinheiros, abetos, abetos-vermelhos 
e cedros, dominam esse bioma, estando adaptados para resistir as temperaturas congelantes do inverno e as esta 96 es curtas de 
crescimento do verao. As arvores conicas de galhos flexiveis descartam facilmente a neve. A area ao norte e a floresta 
boreal, Ifequentemente denominada taiga (uma palavra russa). A taiga e dominada por abetos brancos e negros, abeto 
subalpino, balsamo, lari 90 e betula. A precipita 9 ao media anual flea abaixo de 1.000 mm, e as temperaturas medias variam de 
-5 ate +3°C. 

Na America do Norte central, a taiga se funde com a floresta decidua temperada formando uma floresta temperada 
mista, que combina arvores coniferas e deciduas. Ela e dominada por bordos-doces, pinheiros-brancos e vermelhos e cicutas- 
da-america. Grande parte dessa floresta foi destruida pela explora 9 ao da madeira e substituida por uma floresta secundaria, 
que tern uma propor 9 ao maior de arvores deciduas, incluindo bordos-doces, faias e betulas. Os carvalhos e as nogueiras 
dominam as florestas temperadas mistas mais ao sul e ocorremmenos Ifequentemente nas florestas perenes do sul, dominadas 
por pinheiros, que recobremboa parte do sudeste dos EUA. As ultimas florestas maduras de coniferas do noroeste do Pacifico 
estao desaparecendo rapidamente devido a extra 9 ao comercial de madeira. 

Os mamiferos das florestas boreais incluem os cervos, aloes (Figura 37.13), renas, lebres, varies roedores, carnivoros, 
como lobos, raposas, carcajus, linces, doninhas e martas, e os onivoros ursos. Eles tern adapta 96 es fisiologicas ou 
comportamentais para os longos e Ifios invernos com neve, como ilustrado pela hiberna 9 ao dos ursos durante os meses mais 
Ifios.* As aves comuns incluem os chapins, sitideos, parulideos e gralhas. Uma das aves, o cruza-bico, tern um bico 
especializado para pegar as sementes das coniferas. Os mosquitos e moscas sao pragas para seres humanos e animais nesse 
bioma. As florestas de coniferas do sul nao sao povoadas por muitos mamiferos encontrados no norte, mas apresentam mais 
serpentes, lagartos e a nfl bios. 



Figura 37.13 Urn alce-macho alimenta-se de urn abeto-anao na floresta boreal de coniferas ou bioma taiga. Note 
a perda da pele que recobre a galhada (o “veludo”), significando que o crescimento da galhada esta complete e 
que a estagao reprodutiva se aproxima. 

Floresta tropical 

O cinturao equatorial mundial de florestas tropieais tern uma alta preeipitagao (mais de 2.000 mm por ano), alta umidade, 
temperaturas relativamente altas e eonstantes, eommedias aeima de 17°C, e pouea variagao sazonal na duragao do dia. Essas 
eondigoes nutrem um ereseimento luxuriante e ininterrupto, que atinge sua maxima intensidade nas florestas pluviais. Em 
eontraste aeentuado eom as florestas deeiduas temperadas, dominadas por umas relativamente poueas espeeies de arvores, as 
florestas tropieais eontem milhares de espeeies, nenhuma delas dominante. Elm unieo heetare eontem tipieamente de 50 a 70 
espeeies de arvores eontra 10 a 20 espeeies em uma area equivalente de floresta de madeira dura no leste dos EUA. As 
trepadeiras e as epifltas oeorrementre os troneos e galhos. 

Uma earaoteristiea mareante das florestas tropieais e a estratifleagao da vida em seis a oito estratos de alimentagao 
(Eigura 37.14). As aves e os moreegos insetivoros voam aeima do dossel; abaixo dele, aves, moreegos fimgivoros e outros 
mamiferos se alimentam de folhas e Irutos. Nas zonas intermediarias estao os mamiferos arborieolas (eomo maeaeos e 
preguigas), numerosas aves, moreegos insetivoros, insetos e anflbios. Os animais eseansoriais, eomo os esquilos e gatos 
almisearados, movimentam-se ao longo dos troneos das arvores, alimentando-se em todos os estratos. No solo estao os 
grandes mamiferos, eomo os grandes roedores da Ameriea do Sul (p. ex., eapivaras, paeas e eutia) e membros da familia dos 
poreos. Finalmente, pequenos animais insetivoros, earnivoros e herbivoros buseampor alimento na serapilheira e nos galhos 
mais baixos. Nenhum outro bioma se eompara a inerivel variedade de espeeies animais das florestas tropieais. As teias 
alimentares (Capitulo 38) sao intrieadas e notoriamente difleeis de seremelueidadas. 
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Figura 37.14 Perfil de uma floresta tropical, mostrando a diferenciagao vertical da vida animal e vegetal em seis 
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estratos. A biomassa animal e pequena, em comparagao com a biomassa vegetal. 

As florestas tropicals, especialmente a enorme extensao centrada na Bacia Amazonica, sao os ecossistemas florestais 
mais seriamente ameagados. Grandes areas sao desmatadas para a agricultura por metodos de derrubada e queimada, mas as 
fazendas sao rapidamente abandonadas porque a fertilidade do solo e baixa. Pode parecer paradoxal que um bioma tao 
luxuriante quanto as florestas tropieais tenha um solo pobre; entretanto, os nutrientes liberados pela deeomposigao sao 
rapidamente reeiclados pelas plantas, mierobios e fungos, nao deixando nenhuma reserva de humus. Em muitas areas, o solo 
rapidamente se toma uma erosta dura, quebradiga, denominada laterita apos a remogao da vegetagao. As plantas tropieais nao 
recolonizam tais areas. Outras pressoes sobre as florestas tropieais incluem a exploragao de madeira por madeireiras 
multinacionais e o desmatamento para criagao de gado. 

Campos 

O bioma das pradarias norte-americanas esta entre os eampos mais extensos do mundo, estendendo-se desde a borda das 
Montanhas Roehosas, a oeste, ate as florestas deciduas no leste, e do norte do Mexico, ao sul, ate as provineias canadenses de 
Alberta, Saskatehewan e Manitoba, ao norte. As associagoes originals de plantas e animais dos eampos foram amplamente 
transformadas nas regioes de maior produtividade agricola do mundo, dominadas por monoculturas de cereals. Nos pastas, 
virtualmente todas as prineipais gramineas nativas foram substituidas por especies exoticas. Do outrora herbivoro dominante, 
0 bisao (Figura 37.15), poueos sobreviveram, poremas lebres, caes-de-pradaria, esquilos terrestres e antilopes persistem. Os 
mamiferos predadores ineluem os coiotes, furoes e texugos, embora apenas os coiotes sejam eomuns. Vastas areas de 
pradarias abertas com gramineas alias ainda existem nos monies Flint do Kansas e norte de Oklahoma, e grandes areas das 
pradarias de gramineas baixas oeorrem no oeste do Kansas e Nebraska. Essas regioes conservam uma vegetagao e animais 
predadores natives, ineluindo as aves de rapina, os pumas e os linees. A preeipitagao na pradaria norte-americana varia de 
800 mm no leste, a 400 mm no oeste. As temperaturas medias anuais variam entre 10 e 20°C. 

Tundra 

A tundra earacteriza as regioes de Ifio intenso, especialmente as regioes articas semarvores e os topos das alias montanhas. A 
vida vegetal precisa se adaptar a uma estagao de crescimento curta de cerca de 60 dias e a um solo que, normalmente, esta 
congelado. Aprecipitagao media anual e menor que 250 mm, e a temperatura anual media, cerca de -10°C. 

A maioria das regioes de tundra esta coberta por pantanos temperados, charcos, pogas (pequeninas lagoas), e uma camada 
esponjosa de vegetagao em decomposigao, embora as tundras mais alias possam estar cobertas apenas por liquens e 
gramineas. Apesar do solo fino e uma curta estagao de crescimento, plantas lenhosas anas, gramineas, ciperaceas e liquens 
podem prosperar. Os animais caracteristicos da tundra artica sao os lemingues, o caribu (Figura 37.16), o boi-almiscarado, a 
raposa-do-artico, a lebre-do-artico, os lagdpodes-braneos e (durante o verao) muitas aves migratarias. 



Figura 37.15 Bisoes pastando em uma pradaria de gramineas baixas. 










Figura 37.16 Um grande caribu-macho na tundra do Alasca. O gregario caribu viaja em grandes manadas, 
alimentando-se de gramineas, salgueiro-anao e betula no verao, e quase exclusivamente de liquens no inverno. 

Deserto 

Os desertos sao regioes aridas onde a precipita 9 ao e baixa (menos de 250 mm por ano) e a evapora^ao de agua e alta. O 
deserto norte-amerieano temduas partes, os desertos quentes do sudoeste (Mojave, Sonora e Chihuahua) e o trio e alto deserto 
na sombra de ehuvas da alta Sierra e das montanhas Cascade. As plantas de deserto, como os arbustos e cactos espinhosos, 
tern folhagem reduzida, sementes resistentes a seca e outras adapta 96 es para conservar a agua. Muitos animais grandes de 
deserto tern adapta 96 es anatomicas e fisiologicas notaveis para manterem-se frios e conservar agua (Capitulo 30). A maioria 
dos animais pequenos evita as condi 96 es extremas vivendo em tocas ou adotando habitos noturnos. Os mamiferos incluem 
veados-orelhudos, javali-americano, coelhos-de-cauda-de-algodao, lebres, ratos-cangurus e esquilos terrestres. Os 
mecanismos fisiologicos que permitem que um mamifero preserve a agua do corpo em condi 96 es aridas sao particularmente 
bem estudados nos ratos-canguru (Capitulo 30). As aves tipicas sao o papa-leguas, a carri 9 a-de-cacto, o urubu-de-cabe 9 a- 
vermelha e a coruja-buraqueira. Os lagartos, cobras e jabutis sao numerosos, e umas poucas especies de sapos sao comuns. Os 
artropodes incluem uma grande variedade de insetos e aracnideos. 

Aguas continentais 

Apenas 2,5% da agua do mundo e doce. Amaior parte da agua doce ocorre nas calotas polares ou emsubsolos emaquiferos e 
solos, deixando apenas 0,01% das aguas continentais do mundo disponlveis como habitat para a vida aquatica. Um quarto dos 
vertebrados do mundo e quase metade dos peixes vivem nessas “ilhas” Mgeis de agua, que devem suprir, tambem, as 
necessidades humanas de irriga 9 ao, agua potavel, energia hidreletrica e elimina 9 ao de dejetos. 

As aguas continentais existem como aguas correntes, ou habitats loticos (L. lotus, a 9 ao de lavar) e aguas paradas, ou 
habitats lenticos (L. lentus, lento). Os habitats loticos seguemum gradiente desde os corregos das montanhas ate os riachos e 
rios. Os riachos e corregos comfluxo de agua rapido contemmuito oxigenio dissolvido devido a sua turbulencia. Os nutrientes 
sao principalmente detritos organicos carreados das areas terrestres adjacentes. Os rios de fluxo mais lento tern menos 
oxigenio dissolvido e mais algas e plantas flutuantes. Sua fauna tolera concentra 96 es de oxigenio mais baixas. 

Os habitats lenticos, como po 9 as e lagos, tern concentra 96 es de oxigenio ainda mais baixas, particularmente nas areas 
mais profundas. Os animais que vivem nos sedimentos ou na vegeta 9 ao submersos (bentos) incluem caracois, mexilhoes, 
crustaceos e uma grande variedade de insetos. Muitas formas nadantes, chamadas de necton, ocorrem nos lagos e lagoas 
maiores. Dependendo da disponibilidade de nutrientes, uma grande massa de pequenas plantas e animais flutuantes pode 
ocorrer (plancton). As lagoinhas e lagos tern vida curta, de algumas centenas a milhares de anos, dependendo do tamanho e 
taxa de sedimenta 9 ao, e solfem grandes mudan 9 as fisicas a medida que envelhecem. Por exemplo, os Grandes Lagos da 
America do Norte, que ocupam depressoes escavadas pelo avan 9 o glaciais da epoca do Pleistoceno, degelaram ha cerca de 
5.000 anos. 

Uma excegao notavel para a curta vida dos lagos e o Lago Baikal, no sul da Siberia. Esse lago enorme, com 1.741 m de profundidade, e de longe o lago mais antigo 
do mundo, datando de pelo menos do Paleoceno - mais de 60 milhoes de anos atras. A especia^o dos peixes Cottoidea do lago Baikal esta ilustrada na Figura 6.21, 
no Capitulo 6. 


Muitos habitats de agua doce estao gravemente danificados pela polui 9 ao humana, como o despejo de rejeitos industrials 
toxicos e enormes quantidades de esgoto. Dos Grandes Lagos, o lago Erie e o mais seriamente afetado pelo despejo de nitratos 
e fosfatos. Esses nutrientes fertilizam os lagos, eriando grandes blooms’^ de algas, que afundam e se deeompoem, produzindo 
eondi 96 es anoxieas que danifieam a vida aquatica. 

Ambientes oceanicos 

Os oeeanos oeupam, de longe, a maior parte da biosfera terrestre, recobrindo 71% da superfieie da Terra a uma profundidade 
media de 3,75 km, eom suas maiores profundidades atingindo mais de 11,5 km abaixo do nivel do mar. A monotonia da 
superfieie do oeeano eseonde a diversidade de vida abaixo. Os oeeanos sao o ber 9 o da vida, refietido na diversidade de 
organismos que vivem la - mais de 200.000 espeeies de formas unieelulares, plantas e animais. Cerca de 98% dessas formas 
vivemno solo oceanieo (bentonicos); apenas 2% sao de vida livre no oeeano aberto (pelagicos). Das formas bentonieas, a 
maior biomassa oeorre na zona entremares ou em partes rasas dos oeeanos, porem a diversidade de espeeies aumenta das 
aguas rasas ate ummaximo de 2.000 a 3.000 mde profundidade e, entao, volta a eair nas profundidades maiores. 

As areas mais produtivas estao concentradas ao longo das margens eontinentais e em algumas poueas areas onde as aguas 
sao enriqueeidas por nutrientes e detritos organicos carregados por eorrentes de ressurgeneia** ate a regiao iluminada pelo 
sol, ou zona fotica, onde a atividade fotossintetiea aeontece. Com certas exce 96 es notaveis (ver Quadro “A vida sem o Sol”, 
Capitulo 38), toda a vida abaixo da zona fotiea e sustentada por uma leve “ehuva” de partieulas organieas de eima. 

Umestuario e uma zona de transi 9 ao semifeehada onde a agua doce entra no mar. Apesar da salinidade instavel causada 
pela entrada variavel de agua doce, um estuario e um habitat rico em nutrientes que sustenta uma fauna diversa. 

As comunidades bentonieas do solo oceanieo oeupam as provincias geologicas e sao classificadas de acordo com 
topografia, substrata e distancia da costa (Eigura 37.17). Proximas a costa estao as margens eontinentais, que contem(l) uma 
plataforma continental, que se estende das aguas rasas junto a costa ate uma profundidade de 120 a 400 m; (2) um talude 
continental, marcando um declive abrupto da regiao mais externa da plataforma ate uma profundidade de 3.000 a 5.000 m; e 
(3) a eleva9ao (ou sope) continental, constituida por sedimentos grossos acumulados na base do talude continental. Para alem 
dessa margem continental esta a bacia do mar profundo, ou planicie abissal, uma planicie longe da costa com canais e 
eleva 96 es submarinos, emuma media de 4.000 mde profundidade, mas chegando ate 11.000 ra A planicie abissal apresenta 
pouca varia 9 ao sazonal de temperatura e ilumina 9 ao e, portanto, e relativamente estavel apesar da consideravel 
heterogeneidade espacial. 
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Figura 37.17 Principais zonas marinhas. A plataforma, o talude e a elevagao continental formam, coletivamente, a 
margem continental. 


Zona entremares rochosa 


A zona entremares e a por 9 ao da plataforma continental exposta ao ar durante as mares baixas; os animais das comunidades 
entremares solfem fiutua 96 es diarias entre os ambientes marinho e terrestre. Fixados aos substrates entremares rochosos estao 









OS caramujos, cracas, mexilhoes e outras formas cujo exoesqueleto os protege da desseca 9 ao e da abrasao flsiea pelas ondas 
(Figura 37.18). Os gastropodes marinhos e as estrelas-do-mar eonsomem essas formas sesseis. As mtera 96 es dos estresses 
fisicos, da preda 9 ao e da oompeti 9 ao interespeclfica (Capltulo 38) Ifequentemente produzem faixas visivelmente distintas 
(Figura 37.18B); os caramujos dominam as rochas mais expostas, as cracas, as areas intermediarias, e os mexilhoes, as 
superficies mais submersas. As depressoes nas superficies rochosas geralmente produzem po 9 as de mare isoladas em uma 
costa de outra forma exposta. Essas po 9 as de mare sustentam anemonas, corais, tunicados e outras formas que nao se adaptam 
as superficies totalmente expostas. As algas fixas fleam geralmente entremeadas nas faunas das entremares rochosas. Faunas 
entremares rochosas sao abundantes nas costas do Atlantico e Paciflco Norte da America do Norte. 




Figura 37.18 A. Uma comunidade de entremares rochosa contem tipicamente moluscos bivalves e cracas, cujo 
exoesqueleto proporciona uma protegao contra a dessecagao e a agao das ondas, e estrelas-do-mar 
predadoras. B. Na mare baixa, as comunidades de animais entremares algumas vezes aparecem como faixas 
visivelmente distintas, como visto nesta costa australiana. 


Zona infralitoral rochosa 

As florestas de kelps* (Figura 37.19), dominadas por algas marrons, ocupamas aguas rasas de infralitoral por todo o mundo, 
chegando ate mesmo nos Circulos Artico e Antartico. As kelps fixam-se a urn substrata firme por meio de ganehos e crescem 






para cima, algumas chegando a superflcie, formando umdossel analogo ao de uma floresta tropical. Apastagempor ouri 90 s- 
do-mar e os danos causados por tempestades alteram muito a estrutura de uma floresta de kelps. Numerosas espeeies de 
abalones, ouri 90 s-do-mar e lapas pastam nas florestas das algas kelps da eosta do Paelfleo na Ameriea do Norte. Essas 
florestas de kelps sustentam uma vida animal diversa, ineluindo mexilhoes que se alimentam de material em suspensao e seus 
predadores erustaeeos. As popula^oes de lontras marinhas, que eonsomem os moluseos, os ouri 90 s-do-mar e os peixes das 
florestas de kelps, aumentama densidade destas, removendo os ouri 9 os-do-mar, poderosos pastadores. 

Recifes de coral oeorrem longe das eostas de ilhas eontinentais e vuleanieas, e ineluem os atois, uma serie de reeifes ao 
redor de uma ilha vuleaniea submersa. Os reeifes protegem uma eomunidade de infralitoral partieularmente diversa eontra os 
danos eausados pelas ondas (Figura 37.20), e seu substrata e uma estrutura topografleamente eomplexa formada por 
ereseimentos mutualistieos de eorais e algas unieelulares (Capitulo 13). Umunieo reeife pode conter 50 ou mais espeeies de 
eoral eom diferentes espeeies dominando diferentes pro fundi dades. Atopografia eomplexa de um reeife divide sua superfleie 
em numerosas subeomunidades assoeiadas a niveis variaveis de ilumina 9 ao e orienta 9 ao flsiea, sustentando, assim, eentenas 
de espeeies de peixes e earamujos, alemde enidarios, erustaeeos, esponjas, poliquetas, moluseos, equinodermos, tunieados e 
outros invertebrados. Como as rela 96 es simbiotieas eomplexas earaeterizam uma eomunidade de reeife de eoral, nenhuma 
espeeie domina sua estrutura. Portanto, os reeifes sao menos perturbados por mudan 9 as emuma espeeie do que as florestas de 
algas do Paeifieo, eujas estruturas de eomunidade alteram-se muito eom a densidade loeal de popula 96 es de lontras. 
Entretanto, as eomunidades de reeifes sao muito suseetiveis aos danos eausados por polui 9 ao quimioa e pelo aumento da 
temperatura da agua. 



Figura 37.19 Florestas de algas marinhas da zona de infralitoral rochosa (A) sao pastadas por ourigos-do-mar, 
que sao consumidos por lontras marinhas (B). Uma grande populagao de lontras marinhas mantem uma floresta 
de algas densa removendo os ourigos-do-mar. 








Figura 37.20 A complexidade topografica de urn recite de coral permite sustentar comunidades diversas de 
infralitoral com relagoes simbioticas complexas entre as especies. 

Muitas especies competindo por um espago limitado em um recife de coral tern interagoes agonisticas. Os ectoproctos 
clonais (Capitulo 15) competem crescendo por cima de outros, fazendo comque alguns grupos desenvolvam brotamento clonal 
rapidamente e estruturas eretas resistentes a sobreposigao. Alguns corais de crescimento lento destroem seus vizinhos com 
tentaculos com espinhos e secregoes digestivas. As relagoes mutuallsticas tambem existem, incluindo a protegao de peixes- 
palhago por anemonas que seriam predadoras, fixadas em recifes de corais (ver Capitulo 13). Portanto, a aparente 
estabilidade dos recifes de coral e estabelecida por dinamicas interagoes de muitas especies. 

Sedimentos moles proximos d costa 

Os ambientes de inifalitoral das regioes entremares e proximas a costa com sedimentos moles sustentam diversos biomas 
marinhos, incluindo praias, alagadigos, marismas, bancos de fanerogamas marinhas e comunidades de manguezal. Uma 
planicie arenosa da regiao entremares e inicialmente colonizada por gramineas, seguidas por mexilhoes, caranguejos e 
camaroes que vivem em tocas, e poliquetas que se alimentamde depositos, formando as caracteristicas de ummarisma (Figura 
37.21). Os pequenos corregos nos marismas sao habitats particularmente favoraveis para muitos poliquetas, mexilhoes, 
caramujos, crustaceos e peixes. Os pequenos peixes, como os ciprinodontideos, atraem predadores como trinta-reis e martins- 
pescadores. Esses pantanos sao fontes importantes de materia organica e proporcionam bergarios para muitas especies de 
peixes marinhos. 



Figura 37.21 Ambientes marinhos proximos a costa com sedimentos moles incluem os marismas (A) e 
manguezais (B). 


Ambientes de intralitoral costeiros rasos incluem os prados de ervas marinhas, as quais, em geral, colonizam sedimentos 
recentemente depositados, e tornam-se densas ao longo das costas do Atlantico da Europa e da America do Norte. Os 
hidroides, esponjas e briozoarios ocorrementre as gramineas, que tambem sustentam larvas de bivalves. 

Nas aguas calmas das costas marinhas tropicais e subtropicais, as arvores de manguezais crescem em sedimentos moles 
submerses, formando densas florestas ao longo da costa. As raizes submersas do manguezal sustentam uma rica comunidade 
marinha de comedores de detritos, incluindo ostras, caranguejos e camaroes. Os peixes tambem sao abundantes. Os 
manguezais talvez sejam unicos por manter uma comunidade marinha em suas raizes e, simultaneamente, uma comunidade 
terrestre emseus ramos expostos. 

Sedimentos dofundo oceanico 

O fundo oceanico inclui o talude continental, a eleva 9 ao continental e a planicie abissal. Essas regioes contem principalmente 
sedimentos moles, com areia limpa predominando onde fluem correntes fortes e um lino lodo onde as correntes sao fracas. Os 
invertebrados comedores de suspensao (Capitulo 32) dominam os substrates arenosos, porem sao raros nos lodosos. Os 
experimentos realizados com mariscos suspensivoros mostram que a alta turbidez nas areas turvas danifica os sistemas de 
filtra 9 ao. Os animals que se alimentam de depositos sao abundantes nos substrates lodosos, produzindo um mosaico de 
comunidades de animals na planicie abissal, correspondendo aos tipos de substrata. Os animals que se alimentam de 
depositos, como os pepinos-do-mar, poliquetas e equiuros, produzem acumulos fecais que proporcionam substratos 
localizados para suspensivoros menores, como bivalves, poliquetas e crustaceos, em uma area que, de outra forma, seria 
inapropriada para a alimenta 9 ao por suspensao. Os peixes e as plantas mortos caemno fundo oceanico, sustentando bacterias 
e comedores de depositos. 

Fontes hidrotermais 

Ocorrencias esporadicas de fontes hidrotermais (Capitulo 38) confribuem ainda mais para o mosaico dos ambientes e das 
comunidades de animals do fundo oceanico. As fontes hidrotermais ocorrem na planicie abissal em areas de atividade 
vulcanica submarina, que produz um substrata duro e uma agua quente rica em sulfetos. As arqueobacterias que derivam sua 
energia da oxida 9 ao dos sulfetos formam esteiras nas superficies rochosas proximas as fontes, onde sao pastadas por bivalves, 
lapas e caranguejos. Os outros bivalves contem arqueobacterias com capacidade de oxidar enxofre como simbiontes emsuas 
branquias. Os pogonoforos gigantes (Capitulo 17) tambem alojam arqueobacterias simbiontes para obter nutri 9 ao. As fontes 
hidrotermais sao efemeras; a frequente coloniza 9 ao de fontes recem-formadas propaga essas comunidades. 

Ambiente peldgico 

O vasto oceano aberto e denominado ambiente pelagico (Figura 37.22). Apesar do seu tamanho (90% da area oceanica total), 
0 ambiente pelagico e relativamente pobre em termos biologicos porque, a medida que os organismos morrem, eles afundam 
da zona fotica, carregando os nutrientes para a zona batipelagica. 

Areas de ressurgencia e de convergencia de correntes oceanicas (ver Figura 37.11) sao fontes vitals de renova 9 ao de 
nutrientes para a zona fotica da superficie. Os oceanos polares altamente produtivos sao um exemplo. Antes de suas 








popula^oes serem exploradas pelos seres humanos, as baleias de barbatana provavelmente consumiam cerca de 77 milhoes de 
toneladas de krill (um animal semelhante a umcamarao, Figura 20.25, Capitulo 20) por ano, muito mais do que o numero total 
de peixes, crustaceos e moluscos capturados por toda a frota pesqueira do mundo emumunico ano. A enorme popula^ao de 
krill era sustentada pelo fitoplaneton, a base da eadeia alimentar (ver Capitulo 38), que, por sua vez, vicejava devido a 
abundancia de nutrientes do oceano antartico. 

Os pesqueiros mais produtivos do mundo estao concentrados emregioes de ressurgencia. Antes do seu colapso em 1972, 
0 pesqueiro de anchovas do Peru, que dependia da corrente do Peru, proporcionava 22% de toda a pesca mundial! Antes, os 
pesqueiros de sardinhas da California e de arenques do Japao, ambos pesqueiros de regioes de ressurgencia, foram 
intensamente explorados ate o ponto de colapso, e nunca se recuperaram Atualmente, os pesqueiros do mundo estao 
seriamente amea 9 ados pela explora 9 ao excessiva, degrada 9 ao dos habitats dos peixes por redes de arrasto, metodos de pesca 
predatoria e polui 9 ao marinha. Algumas das maiores regioes de pesca do mundo, como o Grand Banks e o George Banks no 
leste da America do Norte, foram destruidas. 

Abaixo da superftcie, ou zona epipelagica, estao as grandes profundezas oceanicas, caracterizadas por uma pressao 
enorme, escuro permanente e temperatura constante proxima a 0°C. O fundo do mar permanecia um mundo desconhecido para 
os humanos ate que cameras com iscas, batiscafos e redes de arrasto para altas profundidades foram baixadas para ver e 
amostrar o fundo dos oceanos. Existem diversos habitats distintos nas profundezas oceanicas (Figura 3122). A zona 
mesopelagica e a “zona de penumbra”, que recebe uma luz difusa e sustenta uma comunidade de animals variada. Abaixo da 
zona mesopelagica esta um mundo de escuridao permanente, dividido em tres zonas de profundidade, como mostrado na 
Figura 37.22: batipelagica, abissopelagica e hadopelagica. As formas que habitam o fundo dos oceanos dependem da escassa 
“chuva” de detritos organicos que cai de cima, escapando do consumo pelos organismos da coluna d’agua. 
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Figura 37.22 A vida nas zonas pelagicas. Cada zona sustenta uma comunidade diferente de organismos. Os 
animais que vivem abaixo da zona mesopelagica dependem da escassa comida que afunda das zonas epipelagica 
e mesopelagica. 

H Resumo_ 

A zoogeografia e o estudo da distribui^ao animal na Terra e sua historia, utilizando evidencias das distribui 96 es atuais das 
especies animais, fosseis e analises de sistematica filogenetica. Os animais se distribuiram por dispersao, a propaga 9 ao das 
popula 96 es a partir do sen centre de origem, e por vicariancia, a separa 9 ao das popula 96 es por barreiras. A deriva 
continental, agora fortemente sustentada pela teoria de tectonica de placas, explica como alguns grupos de animais tornaram-se 
geograficamente separados de forma que sua diversifica 9 ao evolutiva pudesse ocorrer. Tambem explica como determinados 
grupos, como os mamiferos marsupiais, tornaram-se isolados dos demais. As pontes temporarias de terra funcionaram como 
importantes rotas para a dispersao animal. Os ciclos climaticos globais interagem com as caracteristicas topograficas locals 
gerando historias complexas de expansao populacional e vicariancia para muitos taxons animais. 

A biosfera e um fino len 9 ol que contem a vida, envolvendo toda a Terra. A vida no planeta e possivel devido ao 
suprimento estavel de energia proveniente do Sol, presen 9 a de agua, uma varia 9 ao apropriada de temperaturas, a propor 9 ao 
correta de elementos principals e secundarios, e a filtragem da radia 9 ao ultravioleta letal pela camada de ozonio da atmosfera. 
O ambiente terrestre e os organismos evoluiramjuntos, cada um influenciando o outro de modo marcante. 
































A biosfera compreende a litosfera, que e a camada rochosa da Terra; a hidrosfera, que e a distribui 9 ao global de agua; e a 
atmosfera, a camada de gases que circunda a Terra. 

O ambiente terrestre do planeta compreende varies biomas, cada um apresentando um conjunto distinto de especies de 
plantas e de animals. Nas florestas declduas do leste, as esta 96 es sao bemmarcadas e ha queda de folhas durante o outono. Ao 
norte das florestas declduas esta a floresta de coniferas, cuja faixa mats ao norte denomina-se taiga, uma area dominada por 
arvores com folhas em forma de agulha, adaptadas para fortes nevascas. Os animals da taiga estao adaptados para longos 
invernos com neve. 

A floresta tropical e o bioma mais rico, caracterizado em parte por uma grande diversidade de especies vegetais e pela 
estratiflca 9 ao vertical dos habitats animals. A maioria dos solos das florestas tropicals deteriora-se rapidamente quando a 
floresta e removida. 

O bioma mais modificado sao os campos oupradarias, que foram convertidos em grande parte para agricultura ou pastas. 
O bioma da tundra, situado mais ao norte, e o bioma de deserto, sao os ambientes mais graves para a vida animal, mas, mesmo 
assim, sao habitados por organismos que desenvolveram adapta 96 es apropriadas. 

Os habitats de agua doce incluem rios e corregos {habitats loticos), e lagoas e lagos {habitats lenticos). Todos sao 
habitats geologicamente efemeros, fortemente influenciados pela entrada de nutrientes. 

Os oceanos ocupam 71% da superflcie da Terra. A zona fotica ou iluminada sustenta a atividade fotossintetica do 
fltoplancton. As comunidades oceanicas de animals sao classiflcadas de acordo com caracteristicas topograflcas, substrata e 
distancia da costa. As comunidades bentanicas com substratos rochosos incluem as regioes entremares com po 9 as de mare, 
recifes de coral e florestas de alga, e as comunidades de fontes termais do fundo do oceano. As comunidades bentanicas em 
sedimentos moles incluem os marismas proximos a costa, bancos de fanerogamas e as comunidades de manguezal. As 
comunidades bentanicas do fundo oceanico formam um mosaico de animais suspensivoros nos substratos arenosos e 
comedores de depositos nos substratos lodosos. Os recifes de coral sao os mais ecologicamente diversos dessas comunidades 
bentanicas. As comunidades pelagicas incluem uma zona de aguas rasas (neritica) situada sobre a plataforma continental. Essa 
zona e o local dos grandes pesqueiros mundiais, especialmente produtivos em areas de ressurgencia onde os nutrientes sao 
constantemente renovados. As aguas mais profundas do oceano aberto ocupam a maior parte da area oceanica, mas tembaixa 
produtividade biologica. 

J Ouestoes de revisao _ 


1. Quais as razoes pelas quais uma especie pode estar ausente Qmvmhabitat ouregiao onde deveria adaptar-se bem? 

2. Deflna e fa 9 a a distin 9 ao entre as explica 96 es alternativas para as distribui 96 es disjuntas dos animais por meio de 
dispersao e vicariancia. 

3. Quern propos pela primeira vez a teoria da deriva continental? Quais as tres fontes de evidencias que convenceram os 
geologos de que a teoria estava correta? 

4. Como a teoria da deriva continental ajuda a explicar a distribui 9 ao disjunta dos mamiferos marsupials na Australia e na 
America do Sul? 

5. O que foi a Grande Troca Faunistica Americana? Quando ocorreu e quais foram os resultados? 

6 . Quais sao as consequencias dos ciclos climaticos para a vicariancia? Que diflculdades eles introduzem para a 
metodologia tradicional de biogeografla de vicariancia? 

7. Como a Terra e a vida nela desenvolvida evoluiramjuntas, influenciando profundamente uma a outra? 

8 . O que e a biosfera? Como se pode distinguir entre as seguintes subdivisoes da biosfera? Litosfera, hidrosfera e 
atmosfera? 

9. Qual e a origem do oxigenio da Terra? O que aconteceria com as reservas de oxigenio do planeta se toda a fotossintese 
cessasse subitamente? 

10. Qual e a evidencia de que o aumento de dioxido de carbono na atmosfera e responsavel pelo aumento do “efeito estufa”? 

11. O que e um bioma? Descreva brevemente seis exemplos de biomas. 

12. Descreva tres tipos de comunidades marinhas bentanicas que utilizam substratos duros e tres que utilizam substratos 
moles. Quais sao os principals fatores flsicos que separam os tipos de comunidades dentro de cada categoria de 



13. 

14. 



substrata? 

Quais sao alguns dos ambientes marinhos mais produtivos e por que sao tao produtivos? 

Qual e a fonte de nutrientes para os animals que vivem nos habitats do fundo dos oceanos? 

Para aprofundar seu raciocinio. Que consequencias os ciclos climaticos teriampara a vicariancia emuma ilha oceanica 
que apresentasse tanto montanhas quanta vales, com alguns vales sendo inundados quando o nivel do mar estivesse alto? 
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’N.R.T.; Explosao de popula 9 ao. 

**N.R.T.: Do fundo para a superficie. 

’N.R.T.; Algas marinhas de grande porte que formam florestas submarinas (ordemLaminariales). 





Ecologia Animal 



O nicho ecologico de urn louva-a-deus inclui outros insetos como, por exempio, presas. 


Diversidade de especies animais e nicho ecologico 

A diversidade da vida forma uma hierarquia de unidades que interagem entre si: um organismo individual, uma popula 9 ao, 
uma comunidade e, na maioria das vezes, inelusive um eeossistema. O habitat e uma questao central no estudo ecologico da 
diversidade animal, sendo o espa 90 onde um animal vive. O que um animal faz QvasQw. habitat constitui seu nicho: como obtem 
comida, como atinge perpetuidade reprodutiva; em resumo, como ele sobrevive e permanece adaptado em um sentido 
darwiniano. 

O nicho de uma especie evolui, e nenhuma outra especie na comunidade pode evoluir para explorar exatamente os 
mesmos recursos no mesmo lugar e tempo. O “principio da exclusao competitiva” estabelece que duas especies nao podem 
ocupar 0 mesmo nicho se coabitarem uma comunidade ecologica estavel. Portanto, especies diferentes podem formar uma 
comunidade ecologica, na qual cada uma temumpapel diferente emseu ambiente compartilhado. 

Em meados do seculo 19, o zoologo alemao Ernst Haeckel introduziu o termo ecologia, definido como a “rela 9 ao do 
animal com seu ambiente organico e inorganico”. O ambiente aqui inclui tudo que e extemo ao animal, mas, mais importante, 
sua vizinhan 9 a imediata. Embora nao restrinjamos a ecologia somente aos animais, a defini 9 ao de Haeckel continua 
basicamente valida. A ecologia animal e hoje uma ciencia altamente sintetica que incorpora o comportamento, a fisiologia, a 
genetica e a evolu 9 ao dos animais para estudar as intera 96 es das popula 96 es de animais com sens ambientes. O objetivo 


principal dos estudos ecologicos e explicar como essas intera^oes diversas influenciam a distribui^ao e a abundancia 
geograficas das popula^oes animais. O conhecimento ecologico e crucial como parte da compreensao da diversidade animal e 
para assegurar a sobrevivencia continua de muitas popula^oes. 

HIERARQUIA DA ECOLOGIA 

Nos estudamos a ecologia como uma hierarquia dos sistemas biologicos cm intera 9 ao com seus ambientes. Na base da 
hierarquia eeologiea esta um organismo, tal como um animal individual. Para entender por que os animais vivem onde vivem, 
os ecologos devem examinar os diversos mecanismos fisiologicos e comportamentais que usam para sobreviver, erescer e 
reproduzir-se. Os animais endotermieos, ineluindo as aves e os mamiferos, devem manter um equilibrio fisiologico quase 
perfeito entre a produ 9 ao e a perda de calor sob temperaturas extremas, como ocorre no Artico ou em um deserto. Outras 
especies foram bem-sucedidas nessas situa 96 es escapando das condi 96 es mais extremas via migra 9 ao ou hiberna 9 ao. Os 
insetos, os peixes e outros eetotermos (animais cuja temperatura eorporal depende do calor ambiente) respondem a 
temperaturas flutuantes alterando o comportamento e os proeessos bioquimicos e eelulares. Assim, a eapaeidade fisiologiea 
de um animal permite a ele viver em ambientes variantes e frequentemente adversos. As respostas eomportamentais tambem 
sao importantes para obter eomida, eneontrar abrigo, eseapar de inimigos e ambientes desfavoraveis, eneontrar um pareeiro e 
euidar de filhotes. Os mecanismos fisiologicos e comportamentais que melhoram a adaptabilidade ao ambiente contribuem 
para a sobreviveneia do organismo. Os eeologos que focalizam seus estudos no nivel do organismo sao ehamados de 
eeofisiologistas ou eeologos eomportamentais. 

Na natureza, os animais eoexistem eom outros da mesma espeeie; os animais da mesma espeeie formam comunidades 
reprodutivas chamadas de popula 96 es (ver adiante). As popula 96 es tern propriedades que nao podem ser deteetadas 
estudando-se os individuos apenas isoladamente. Essas propriedades ineluem a variabilidade genetiea entre os individuos 
(polimorfismo), o ereseimento da popula 9 ao ao longo do tempo e os fatores que limitam a densidade de individuos em eada 
area. Os estudos eeologioos no nivel da popula 9 ao ajudam-nos a prever o sueesso futuro de especies amea 9 adas e a deseobrir 
eomo eontrolar especies de pragas. 

Assim eomo os individuos nao vivem sozinhos na natureza, as popula 96 es das especies diferentes eoexistem em 
assoeia 96 es mais complexas denominadas comunidades ecologicas. Uma medida da complexidade de uma comunidade e a 
diversidade de especies, o numero de especies diferentes que eoexistem para forma-la. As popula 96 es de espeeies em uma 
eomunidade interagem umas com as outras de varias formas, as mais comuns das quais sao a preda 9 ao, o parasitismo e a 
competi 9 ao. Os predadores obtemenergia e nutrientes matando e eomendo outros animais, ehamados de presas. Os parasitas 
retiram benefieios similares de seus organismos hospedeiros, mas eles vivem sobre ou no interior do hospedeiro e, em geral, 
nao 0 matam Um parasitoide vive sobre ou no interior de um organismo hospedeiro, mas no fim mata seu hospedeiro. A 
oompeti 9 ao oeorre quando o alimento ou o espa 90 sao limitados e os membros da mesma espeeie, ou de espeeies diferentes, 
interferem no uso de reeursos partilhados eom os demais. As comunidades sao eomplexas porque todas essas intera 96 es 
ocorrem simultaneamente e seus efeitos individuais na eomunidade raramente podem ser isolados. 

As comunidades eeologicas sao eomponentes biologicos de entidades ainda maiores e mais complexas ehamadas de 
ecossistemas. Um eeossistema consiste em todas as popula 96 es de uma eomunidade eeologiea juntamente com seu ambiente 
fisico. O estudo dos eeossistemas revela dois processes prineipais na natureza: o fiuxo de energia e a eielagem de materials 
atraves de canals biologicos. O maior eeossistema e a biosfera, a eamada fina de solo, agua e atmosfera que envolve a Terra e 
sustenta toda a vida (ver Capitulo 37). 

Ambiente e nicho 

O ambiente de um animal compreende todas as condi 96 es que afetam diretamente sua sobreviveneia e reprodu 9 ao. Esses 
fatores ineluem espa 9 o; formas de energia, eomo a luz do Sol, calor e as correntes de vento e agua; e tambem materials, como 
solo, ar, agua e numerosas substancias quimicas. O ambiente eompreende tambem outros organismos, que podem ser a eomida 
de um animal, ou seus predadores, eompetidores, hospedeiros ou parasitas. Assim, o ambiente inelui tanto os fatores abioticos 
(inanimados) quanto os bioticos (vivos). Os reeursos, como espa 90 e alimento, sao fatores ambientais que um animal usa 
diretamente. 

Um reeurso pode ser esgotavel ou inesgotavel, dependendo de eomo o animal o utiliza. O alimento e esgotavel, porque. 


uma vez comido, nao esta mais dispomvel. Portanto, o alimento deve ser reposto continuamente. O espa 90 - seja a area de 
vida total ou apenas uma parte dela, eomo a quantidade de loeais favoraveis para ninhos - nao e esgotavel ao ser usado e, 
assim, e inesgotavel. 

O espa 90 fisieo onde um animal vive e o seu habitat. O tamanho de um habitat varia. Um troneo podre e um habitat 
eomumpara as formigas-earpinteiras. Esses troneos ocoxxQva Qva habitats maiores ehamados de florestas. Os eervos tambem 
habitam florestas, mas, eomo forrageiam em eampos abertos, seu habitat e maior do que uma floresta. Em uma eseala maior, 
algumas aves migratorias oeupam florestas da regiao temperada do norte durante o verao e desloeam-se para os tropieos no 
inverno setentrional. Portanto, o habitat e deflnido pela atividade tlpiea de um animal, e nao por limites flsieos arbitrarios. 

Os animals de qualquer espeeie solrem os limites ambientais de temperatura, umidade e alimento nos quais podem 
ereseer, se reproduzir e sobreviver. Um ambiente favoravel deve, portanto, atender a todos os requisitos da vida. Um mariseo 
de agua doee que habita um lago tropieal poderia tolerar a temperatura de um oeeano tropieal, mas a salinidade do oeeano o 
mataria. Uma estrela-do-mar que vive no Oeeano Artieo poderia tolerar a salinidade de um oeeano tropieal, mas nao sua 
temperatura. Portanto, temperatura e salinidade sao duas dimensoes distintas dos limites ambientais de um animal. Se 
adieionarmos uma outra variavel, eomo o pH (Capitulo 2), ampliaremos nossa desori 9 ao para tres dimensoes (Figura 38.1). 

Se eonsiderarmos todas as eondi 96 es ambientais que permitem aos membros de uma espeeie sobreviverem e se 
multipliearem, distinguiremos o papel daquela espeeie na natureza de todas as outras. Essa rela 9 ao uniea e multidimensional 
de uma espeeie eom o seu ambiente e ehamada de nicho (ver ensaio na abertura do eapitulo). As dimensoes do nieho variam 
entre os membros de uma mesma espeeie, tornando o nieho sujeito a evolu 9 ao pela sele 9 ao natural. O nieho de uma espeeie 
solre mudan 9 as evolutivas ao longo de gera 96 es sueessivas. 

Os animals podem ser generalistas ou espeeialistas eom respeito a toleraneia de eondi 96 es ambientais. Por exemplo, a 
maioria dos peixes esta adaptada a agua doee ou a salgada, mas nao a ambas. Porem, aqueles que oeupam estuarios salobros, 
eomo 0 fundulo Fundulus heteroclitus, toleram faeilmente as mudan 9 as na salinidade durante os cielos de mare nesses 
habitats estuarinos, em que a agua doee do eontinente se mistura com a agua do mar. De modo similar, embora a maioria das 
serpentes coma uma grande variedade de presas animais, outras tern necessidades restritas de dieta; por exemplo, a serpente 
alricana Dasypeltis scaber e especializada em comer ovos de aves (ver Figura 32.3). 



Figura 38.1 Nicho tridimensional de um animal indicando tres faixas de toleraneia. Essa representagao grafica e 
uma maneira de mostrar uma parte da natureza multidimensional das relagoes ambientais. 

Por mais amplos que possam ser os limites de toleraneia de um animal, ele experimenta apenas um conjunto simples de 

















condi 96 es a cada vez. E provavel que, ao longo de sua vida, um animal nao experimente todas as condi 96 es ambientais que 
poderia tolerar. Portanto, podemos distinguir o nicho fundamental de um animal, que desereve o seu papel poteneial, do seu 
nicho realizado, o subeonjunto de ambientes poteneialmente favoraveis que o animal realmente viveneia. Do mesmo modo, 
devemos difereneiar o nieho fundamental do nicho realizado nos niveis de popula 9 ao e especie. A competi 9 ao em uma 
comunidade pode limitar o nicho realizado de uma especie para uma gama muito menor de condi 96 es do que aquela prevista 
pelo seu nicho fundamental. Por exemplo, a salamandra Plethodon teyahalee ocupa habitats do solo de florestas no sul das 
montanhas dos Apalaches. Ela ocupa as florestas mais Mas dos topos de montanhas somente onde as especies do grupo de 
Plethodon jordani estao ausentes (ver Figura 6.20). Os requisitos climaticos resMngem as especies do grupo P. jordani aos 
topos isolados e Ifios das montanhas, dos quais elas excluem P. teyahalee atraves de encontros agressivos. Assim, a 
competi 9 ao com as especies do grupo P. jordani restringe o nicho realizado de algumas popula 96 es de P teyahalee a um 
intervalo medio e de maior altitude de temperatura do que o seu nicho fundamental permitiria. 

Popula^oes 

Um animal existe na natureza como um membro de uma popula 9 ao, um grupo reprodutivamente interativo de animals de uma 
unica especie (Capitulo 6 ). Uma especie pode constituir uma popula 9 ao unica e coesa, ou pode conter muitas popula 96 es 
geograficamente disjuntas, denominadas demes. Como os membros de uma deme se cruzam, eles compartilham um pool 
genico comura Uma deme de peixes ciclideos em Cuatro Cienegas, Mexico, foi identificada erroneamente como duas especies 
separadas porque alguns individuos tinham fortes mandibulas “molariformes” capazes de quebrar caramujos, enquanto outros 
mandibulas “papiliformes” mais fracas capazes de processar apenas itens alimentares macios. Os estudos de genetica 
molecular mostraram que, apesar de suas diferen 9 as morfoldgicas, esses peixes se entrecruzavam e compartilhavam um pool 
genico comum; dessa forma, constituindo uma unica deme da especie Cichlasoma minckleyi. 

Os movimentos de individuos entre as demes de uma especie podem conferir uma coesao evolutiva a especie como um 
todo. Em uma escala local, os ambientes podem variar de modo imprevisivel, reduzindo consideravelmente ou eliminando 
uma deme local. Portanto, a imigra 9 ao e uma fonte crucial de reposi 9 ao entre as demes em uma regiao. Uma especie pode 
evitar a extin 9 ao se este risco se espalhar entre varias demes, uma vez que a destrui 9 ao simultanea dos ambientes de todas 
essas demes e pouco provavel, a menos que ocorra uma catastrofe de grandes propor 96 es geograficas. Essa intera 9 ao das 
demes e chamada de dinatnica de metapopula 9 ao, com “metapopula 9 ao” significando uma popula 9 ao subdividida em demes 
multiplas geneticamente interativas. Em algumas especies, o fluxo genico e a recoloniza 9 ao entre as demes sao quase 
simetricos. Se algumas demes sao estaveis e outras sao mais suscetiveis a extin 9 ao, as demes mais estaveis, denominadas 
fontes, fornecem mais emigrantes do que recebem das demes menos estaveis, chamadas de surtiidouro. Suponha que 
Cichlasoma minckleyi esteja subdividida geograficamente em varias demes que diferem entre si quanto a propor 9 ao relativa 
de individuos molariformes e papiliformes. Uma deme que contenha majoritariamente individuos molariformes deve ser mais 
estavel em periodos de falta de alimento do que demes que contem a maioria de individuos “papiliformes”, porque as 
mandibulas molariformes permitem que o peixe coma caramujos quando os itens mais moles e favorites estiverem em falta. 
Essa deme pode funcionar como uma fonte ap 6 s umdeclinio nas especies de presas preferenciais. 

Demografia 

Cada popula 9 ao ou deme tern estrutura etaria, razao sexual e taxa de crescimento caracteristicas. O estudo dessas 
propriedades e dos fatores que as i nf luenciam e chamado de demografia. As caracteristicas demograficas variam de acordo 
com 0 modo de vida da especie estudada. Por exemplo, alguns animals (e muitas plantas) sao modulares. Os animais 
modulares, como esponjas, corals e briozoarios, consistem em colonias de organismos geneticamente identicos. Areprodu 9 ao 
ocorre por clonagem assexuada, como descrito para os hidrozoarios no Capitulo 13. As colonias propagam-se tambempor 
fragmenta 9 ao, como ocorre nos recifes de coral durante tempestades severas. Peda 90 s de coral podem ser espalhados pela 
a 9 ao de ondas sobre um recife, formando propagulos para recifes novos. Para esses animais modulares, a estrutura etaria e a 
razao sexual sao dificeis de determinar. As mudan 9 as na area que uma colonia ocupa sao usadas para medir a taxa de 
crescimento, mas a contagem de individuos e dificil e faz menos sentido do que em animais unitarios, que vivem 
independentemente. 

A maioria dos animais e unitaria. Porem, mesmo algumas especies unitarias reproduzem-se por partenogenese (Capitulo 


7). As especies estritamente partenogeneticas contem apenas femeas, que depositam ovos nao fertilizados, dos quais eclodem 
filhas cujo genotipo provem inteiramente de suas maes. O louva-a-deus Bruneria borealis, comum no sudeste dos EUA, e um 
animal unitario partenogenetico, assimcomo alguns peixes, salamandras e lagartos. 

A maioria dos animais e biparental (Capitulo 7), e a reprodu 9 ao segue-se a um periodo de crescimento e matura 9 ao do 
organismo. Cada nova gera 9 ao come 9 a comuma coorte de individuos naseidos ao mesmo tempo. Naturalmente, nemtodos os 
individuos de uma eoorte sobrevivem ate a reprodu 9 ao. Para uma popula 9 ao manter seu tamanho constante de gera 9 ao a 
gera 9 ao, eada femea adulta deve repor a si mesma, em media, com uma filha que sobreviva ate a reprodu 9 ao. Se as femeas 
produzem em media mais do que uma filha viavel, a popula 9 ao eresee; se produzem menos, a popula 9 ao declina. 

As especies de animais tern diferentes padroes de sobrevivencia desde o naseimento ate a morte do ultimo membro da 
eoorte. Os tres tipos de sobreviveneia prineipais sao ilustrados na Figura 38.2. A eurva I, na qual todos os individuos morrem 
ao mesmo tempo, deve oeorrer raramente na natureza. A eurva II, na qual a taxa de mortalidade eomo propor 9 ao dos 
sobreviventes e constante emtodas as idades, caraeteriza alguns animais que euidamde seus jovens, como fazemmuitas aves. 
Geralmente, as popula 96 es humanas eneontram-se em alguma posi 9 ao entre as eurvas I e II, dependendo da nutri 9 ao e dos 
euidados medieos. 
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Figura 38.2 Tres tipos prineipais de eurvas de sobreviveneia teorieas. Ver explieagao no texto. 

A sobreviveneia da maioria dos invertebrados e de vertebrados, como os peixes, que produzem um grande numero de 
filhotes, assemelha-se a eurva III. Por exemplo, uma lemea madura do caramujo prosobranquio marinho Ilyanassa obsoleta 
produz milhares de ovos a cada periodo reprodutivo. Os zigotos tornam-se larvas veliger planctonicas livre-nadantes 
(Capitulo 16), que se dispersam para longe da mae via correntes oeeanicas. Bias fazem parte do plancton e tern mortalidade 
alta imposta por varios animais planetdfagos. Alem disso, as larvas precisam de um substrata arenoso especifico para sua 
fixa 9 ao e para sua metamorfose em caramujos adultos. A probabilidade de uma larva sobreviver ate eneontrar um habitat 
favoravel e muito baixa, e a maioria da coorte morre durante o estagio de veliger. Assim, vemos uma queda brusca da 
sobreviveneia na primeira parte da eurva. As poucas larvas que resistem ate se tornarem caramujos tern uma chance maior de 
sobreviver depois, como mostra a declividade suave da eurva para caramujos mais velhos. Logo, a taxa reprodutiva elevada 
compensa a mortalidade juvenil intensa. 

A maioria dos animais nao sobrevive ate a idade reprodutiva, e aqueles que o fazem podem se reproduzir uma unica vez 
antes de morrer, como ocorre com varias especies de insetos da zona temperada. Nesse caso, os adultos reproduzem-se antes 
do inicio do inverno e morrem, deixando somente seus ovos para repovoar o habitat na primavera seguinte. De modo similar, 
0 salmao-do-pacifico retorna do oeeano para a agua doce, ap 6 s varios anos, para desovar uma unica vez, com todos os 
adultos de uma coorte morrendo em seguida. Porem, outros animais sobrevivem o suficiente para produzir coortes multiplas 
de filhotes, que podem amadurecer e se reproduzir enquanto seus pais ainda vivem e estao ativos reprodutivamente. 








As popula 96 es de animais com coortes multiplas, como os sabias norte-americanos, as tartarugas e os seres humanos 
apresentam estrutura etaria. A analise da estrutura etaria revela se a popula 9 ao esta estavel, erescendo ou deelinando. A 
Figura 38.3 mostra perils etarios (piramide) para a popula 9 ao do Mexico conforme avaliado em 1975 e 2005. O primeiro 

perfil mostra uma popula 9 ao crescente ativamente, enquanto o ultimo mostra uma popula 9 ao que mantem um tamanho estavel. 
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Figura 38.3 Piramides etarias do Mexico comparam a populagao composta predominantemente por jovens e com 
crescimento acelerado de 1975 a populagao estavel de 2005, em que a taxa de natalidade aproxima-se do nivel 
de reposigao. 

Crescimento populacional e regulagao intrtnseca 

O crescimento populacional e a diferenga entre as taxas de natalidade e mortalidade. Como Darwin percebeu de um ensaio de 
Thomas Malthas (Capitulo 6 ), todas as populagoes tern uma capacidade inerente para crescer exponeneialmente. Essa 
capacidade e chamada de taxa intrinseca de crescimento, indicada pelo simbolo r. A curva com inclinagao acentuada na 
Figura 38.4 mostra esse tipo de erescimento. Se as espeeies continuassem a erescer desse modo, os reeursos da Terra logo 
seriam exauridos. Apos 36 h, uma bacteria dividindo-se 3 vezes a cada hora produziria uma colonia com mais de 30 cm de 
espessura, envolvendo todo o planeta. Essa massa estaria acima de nossas cabegas apenas 1 h mais tarde. As taxas de 
erescimento poteneiais das populagoes de bacterias ultrapassam consideravelmente a dos animais, mas as populagoes de 
animais poderiam atingir o mesmo resultado ap 6 s um periodo maior, sob a eondigao de reeursos ilimitados. Muitos insetos 
poemmilhares de ovos por ano. Umunieo bacalhau-do-atlantico, Gadus morhua, pode depositar 6 milhoes de ovos emuma 



estagao e um camundongo pode produzir 17 ninhadas de 5 a 7 filhotes por ano. 
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Figura 38.4 Crescimento populacional, mostrando o crescimento exponencial de uma especie em urn ambiente 
sem restrigoes e o crescimento logistico em urn ambiente limitado. K = tamanho da populagao na capacidade de 
suporte, r = taxa intrinseca de crescimento populacional. 

Obviamente, o crescimento irrestrito e incomum na natureza. Mesmo no ambiente mats benigno, uma populagao em 
erescimento acaba exaurindo alimento ou espago. O erescimento exponencial cessa quando se esgota o alimento ou o espago, 
como ocorre no caso dos enxames de gafanhotos ou das explosoes demograficas do planeton em lagos. De fato, dentre todos 
os recursos que podem limitar uma populagao, aquele que esta menos disponivel em relagao a necessidade dessa populagao e 
esgotado antes dos demais. Ele e ehamado de recurso limitante. Amaior populagao que umrecurso limitante pode suportar 
Qmvmhabitat e chamada de capacidade de suporte do ambiente, simbolizada por K Idealmente, uma populagao ira retardar 
sua taxa de creseimento em resposta a diminuigao na oferta de reeursos ate que atinja K, como representado pela curva 
sigmoide na Figura 38.4. O quadro mais adiante compara as expressoes matematicas das curvas de crescimento exponeneial e 
sigmoide (ou logistico). O crescimento sigmoide oeorre quando a densidade populacional exerce uma retroalimentagao 
negativa sobre a taxa de erescimento. Esse fenomeno e denominado dependeneia da densidade, sendo um mecanismo de 
regulagao intrinseea do tamanho populacional por retroalimentagao negativa. Se o reeurso limitante e esgotavel, eomo o 
alimento, a capacidade de suporte e atingida quando a taxa de reposigao do reeurso iguala-se a sua taxa de consume pela 
populagao; entao, a populagao atingiu o K para aquele reeurso limitante. De acordo com o modelo logistico, quando a 
densidade populaeional atinge K, as taxas de natalidade e mortalidade sao iguais e o erescimento da populagao eessa. Se o 
alimento e reposto a uma taxa que sustenta somente a populagao atual, sem excedentes, uma populagao de gafanhotos em um 
eampo verdejante pode estar em sua capacidade de suporte, mesmo que haja uma grande quantidade de alimento nao 
eonsumido. 

Embora as populagoes experimentais de eucariotas unicelulares ajustem-se razoavelmente a curva de crescimento 
logistico, a maioria das populagoes naturals oseila acima e abaixo da capaeidade de suporte. Por exemplo, apos a introdugao 
de carneiros na Tasmania por volta de 1800, seu numero variou logisticamente, com pequenas oscilagoes ao redor de um 
tamanho populaeional medio de 1,7 milhao; nos dai inferimos que a eapacidade de suporte desse ambiente estaria nesse valor 
(Figura 38.5A). Os faisoes (Phasianus colchicus) introduzidos emuma ilha em Ontario, Canada, exibiram oscilagoes mais 
amplas (Figura 38.5B). 

Por que as populagoes reguladas intrinsecamente oscilam desse modo? Primeiro, a capacidade de suporte de um ambiente 
pode variar ao longo do tempo, provoeando mudangas na densidade populaeional ditadas por um reeurso limitante. Segundo, 
os animals sempre apresentam um intervalo de tempo entre o momenta em que um reeurso passa a ser limitante e o momenta 
em que a populagao responde eom a redugao de sua taxa de erescimento. Terceiro, fatores extrinsecos podem, 
ocasionalmente, limitar o crescimento de uma populagao abaixo da capacidade de suporte. Consideraremos os fatores 
extrinsecos na proxima segao. 

Em uma escala global, os seres humanos detem o recorde de maior crescimento exponencial de uma populagao (Figura 
38.5C). Embora a fome e as guerras tenhamrestringido loealmente o erescimento de populagoes, o erescimento humano global 
so declinou quando a peste bubonica (“peste negra”) dizimouboa parte da Europa no seculo 14. Entao, qual e a capaeidade de 
suporte para a populagao humana? A resposta nao e simples, porque os avangos teenologieos vem aumentando nossa 
eapacidade de extrair reeursos do ambiente. 

A agrieultura elevou a eapaeidade de suporte do ambiente e a populagao humana aumentou de modo estavel o crescimento 
de 5 milhoes, quando a agrieultura foi introduzida por volta de 8000 a.C., para 16 milhoes em 4000 a.C. Apesar do dano 
eausado pela fome, doengas e guerras, a populagao atingiu 500 milhoes em 1650. Com a Revolugao Industrial na Europa no 
seculo 18, seguida de uma revolugao na medicina, descobertas de terras novas para eolonizagao e pratieas agrieolas 
aprimoradas, a capaeidade de suporte humana aumentou dramatieamente. A populagao dobrou, atingindo 1 bilhao em 1850. 
Dobrou novamente para 2 bilhoes em 1927, para 4 bilhoes em 1974, ultrapassou 6 bilhoes em outubro de 1999 e espera-se 
que atinja 8 bilhoes em2040.* Assim, o erescimento temsido exponeneial e eontinua sendo alto (Figura 38.5C). Nao se sabe 
qual e a produtividade agricola maxima sustentavel, embora a produgao de alimento nao possa aumentar para dar suporte a um 
crescimento populacional exponencial indefinidamente. 




Figura 38.5 Curvas de crescimento populacional para o carneiro, Ovis aries (A), o faisao-de-coleira, Phasianus 
colchicus (B) e a populagao humana mundial (C) ao longo da historia. Note que a populagao do carneiro em uma 
ilha e estavel devido ao controle humano, mas a populagao do faisao oscilou muito, provavelmente acompanhando 
a variagao na capacidade de suporte. Onde voce situaria a capacidade de suporte da populagao humana? 

Entre 1970 e 2004, a taxa anual de crescimento da populate humana caiu de 1,9% para 1,23%. Com 1,23%, levara 57 anos para a populagao mundial dobrar, em 
vez de 36,5 anos com a taxa de crescimento anual maior. A queda e atribuida a melhor educagao das mulheres e ao planejamento familiar. Porem, metade da 
populagao global tern menos de 25 anos de idade. Assim, apesar da queda na taxa de crescimento, o maior salto na populagao esta por vir, com a projegao de 3 
bilhoes de pessoas a mais nas proximas cinco decadas, o maior crescimento humano em numero de todos os tempos. 


Limites extrtnsecos do crescimento 

Vimos que a capacidade de suporte intrinseca de uma populagao emumambiente impede o crescimento exponencial ilimitado. 










O crescimento populacional tambem pode ser limitado por fatores bioticos extrinsecos, que envolvem preda^ao, parasitismo 
(incluindo os agentes patogenicos), competi^ao interespecifica, ou por influencias abioticas, como enchentes, queimadas e 
tempestades. Embora os fatores abioticos certamente reduzam as popula^oes naturais, eles nao podem exercer uma regula^ao 
verdadeira do crescimento populacional porque seu efeito e totalmente independente do tamanho da popula^ao; portanto, esses 
fatores limitantes sao chamados de independentes da densidade. Uma unica tempestade de granizo pode matar a maioria das 
aves pemaltas jovens, e um incendio na floresta pode eliminar popula 96 es inteiras de varies animais, independentemente de 
quantos individuos existam. 

Alternativamente, os fatores bioticos atuamde modo de pendente da densidade. Os predadores e os parasitas respondem 
a mudan 9 as de densidade de suas presas e hospedeiros, respectivamente, para manterem suas popula 96 es em tamanhos 
praticamente constantes. Esses tamanhos estao aquem da capacidade de suporte, pois as popula 96 es reguladas por preda 9 ao e 
parasitismo nao sao limitadas por seus recursos. A competi 9 ao entre especies pelo mesmo recurso limitante reduz a 
capacidade de suporte efetiva de cada uma delas para um valor abaixo do que seria esperado caso estivessem sozinhas. As 
salamandras da especie Plethodon teyahalee ocorrem junto com outra especie do grupo P. jordani em alguns locals com 
altitudes intermediarias espalhados pela regiao sul dos Apalaches; onde as especies se sobrepoem, ambas tern densidades 
menores que as densidades tipicas fora da area de sobreposi 9 ao. Aremo 9 ao experimental de uma das especies de um local de 
sobreposi 9 ao resulta emumaumento da densidade populacional da especie remanescente. 

Ecologia de comunidades 

Interafoes depopulates nas comunidades 

As popula 96 es de animais que formamuma comunidade interagem de ummodo que pode ser prejudicial (-), benefico (+) ou 
neutro (0) para cada especie, dependendo da intera 9 ao. Por exemplo, consideramos o efeito do predador sobre a presa como 
(-), porque a sobrevivencia da presa e reduzida. Contudo, a mesma intera 9 ao beneficia o predador (+) porque o alimento 
obtido da presa aumenta a capacidade do predador para sobreviver e reproduzir-se. Portanto, a intera 9 ao predador-presa e + 
Os ecologos usam essa nota 9 ao abreviada para caracterizar as rela 96 es interespecificas porque ela mostra o sentido em que 
cada especie e afetada. 

Vejamos outros tipos de intera 96 es + Uma delas e o parasitismo, na qual o parasito beneficia-se ao usar o hospedeiro 
como moradia e fonte de nutrientes, prejudicando o hospedeiro. A herbivoria, na qual um animal come uma planta, e outra 
rela 9 ao + -. O comensaUsmo e uma intera 9 ao que beneficia uma especie sem afetar a outra (+ 0). Normalmente, a maioria das 
bacterias que habitam nosso trato intestinal nao nos afeta (0), mas elas sao beneficiadas (+) por terem alimento e espa 90 . Um 
exemplo classico de comensalismo e a associa 9 ao de peixes-piloto e remoras comtubaroes (Eigura 38.6). Esses peixes ficam 
com as sobras quando o tubarao hospedeiro faz sua vitima. 

Ambas as especies envolvidas no mutualismo beneficiam-se de sua intera 9 ao ecoldgica (+ +, Eigura 38.7). Na pratica, a 
distin 9 ao entre comensalismo e mutualismo e dificil de fazer. Por exemplo, se as bacterias inofensivas do intestino humano 
impedem a entrada de bacterias prejudiciais, o comensalismo aparente passa a ser um mutualismo. Do mesmo modo, se as 
remoras removem parasites de seu tubarao hospedeiro (Eigura 38.6), entao esse comensalismo tambem passa a ser um 
mutualismo. 



Figura 38.6 Quatro remoras {Remora sp.) aderidas a um tubarao. As remoras alimentam-se dos restos de 
comida deixados por seu tubarao hospedeiro, alem de invertebrados pelagicos e peixes pequenos. Embora sejam 
boas nadadoras, as remoras preferem ser carregadas por organismos marinhos ou barcos. O tubarao 






hospedeiro pode ser beneficiado com a remogao dos copepodes parasites de sua pole pelas remoras. 


Figura 38.7 Dentre os varies tipos de mutualismo na natureza, ha o que ocorre entre a acacia, Acacia 
drepanolobium, da savana africana, e as formigas, Crematogaster mimosae e outras especies, que fazem seus 
ninhos nas galhas da planta. A acacia da protegao e secregoes adocicadas para as larvas de formiga {foto da 
galha aberta abaixo). Em troca, as formigas protegem a arvore dos herbivores, formando urn enxame tao logo 
ela seja tocada. As girafas, Giraffa Camelopardalis, que apreciam as folhas tenras de acacia, parecem ser 
imunes as ferroadas das formigas. 

Algumas relagoes mutualistas nao sao somente beneficas, mas necessarias para a sobrevivencia de uma ou de ambas as 
especies. Um exemplo e a relagao entre o cupim e os parabasais (Capitulo 11) que habitam seu intestine. As bacterias 
simbiontes dos parabasais consomem a madeira ingerida pelo cupim, pois elas produzem uma enzima ausente no inseto que 
digere celulose. O cupim vive dos dejetos do metabolismo parabasal-bacteriano. Em contrapartida, os parabasais e suas 
bacterias ganhamvmhabitat e umsuprimento alimentar. 

Crescimento exponential e logistico 

Descrevemosa curva de crescimentosigmoide (Figura 38.4) como um modelosimples chamadode equagao logistica. A inclinagao em qualquer ponto da curva de 
crescimento corresponde a taxa de crescimento - o quao rapidamente o tamanho da populagao muda com o tempo. Se N representa o numero de organismos e t 
0 tempo, podemos expressar o crescimento na linguagem do calculo como uma taxa instantanea: 

dWdt =taxa de mudanga no niimero de organismos por unidade de tempo, em um dado instante 

Quando as populates dispoem de recursos ilimitados (comida e espago a vontade e ausencia de competigao com outras especies), o crescimento e limitado 
apenas pela capacidade inerente da populagao em se reproduzir. Sob essas condigoes ideais o crescimento e expresso pelo simbolo r, definido como a taxa 
intrinseca de crescimento populacional per capita. 0 indite r e, na verdade, a diferenga entre as taxas de natalidade e mortalidade por individuo na populagao, por 
unidade de tempo. A taxa de crescimento da populagao como um todo e, entao: 

dWdt = tH 

Essa expressao descreve o crescimento exponencial rapido ilustrado pela parte initial ascendente da curva de crescimento sigmoide (Figura 38.4). A taxa 
de crescimento para populates no mundo real cai a medida que o limite superior se aproxima e, por fim, estabiliza-se. Nesse ponto, N atingiu seu valor maximo 
porque o espa^o em estudo esta "saturado" de animais. Esse limite e chamado de capacidade de suporte do ambiente e e expresso pelo simbolo K. A curva de 
crescimento sigmoide da populagao e descrita pela equagao logistica, dada por: 

rfN/dt = rN([K-N]/K) 

Essa equagao estabelece que a taxa de aumento por unidade de tempo (c/N/c/t) = taxa de crescimento per capita (r) x o tamanho populacional (N) x 
potential remanescente para crescer ([K - N]/K). Vemos na equagao que, quando a populagao se aproxima da capacidade de suporte, K - N tende a zero, c/N/c/t 
tambem tende a zero e a curva se horizontaliza. 

Eventualmente, as populates ultrapassam a capacidade de suporte do ambiente, tal que N excede K. Entao, a populagao esgota um recurso (geralmente 
comida ou abrigo), a taxa de crescimento dWdt torna-se, entao, negativa e a populagao declina. 


A competi^ao entre especies reduz a aptidao de ambas (-). Muitos biologos, incluindo Darwin, consideraram a 







competi 9 ao como a intera^ao mais comum e importante na natureza. Os ecologos construiram a maioria de suas teorias sobre a 
estrutura de comunidades partindo da premissa de que a competi^ao e o fator prineipal na organiza 9 ao dos conjuntos de 
espeeies. Algumas vezes, o efeito sobre uma espeeie emuma rela 9 ao de eompeti 9 ao e desprezivel. Essa eondi 9 ao e ehamada 
de amensalismo ou competi9ao assimetrica (0 -). For exemplo, duas espeeies de eracas da zona entremares de costoes 
rochosos, Chthamalus stellatus e Balanus balanoides, eompetem por espa 90 . Um experimento famoso de Joseph Connell' 
demonstrou que B. balanoides excluiu C. stellatus de uma parte do habitat, enquanto C. stellatus nao tern efeito sobre B. 
balanoides. 

Tratamos as intera 96 es como ocorrencias entre pares de espeeies. Contudo, nas comunidades naturais que ineluem 
popula 96 es de varias espeeies, um predador pode ter mais de uma presa e varies animais podem eompetir pelo mesmo 
reeurso (ver anteriormente). Sendo assim, as eomunidades eeologicas sao eomplexas e dinamicas, um desafio para os 
ecologos que estudamesse nivel de organiza 9 ao natural. 

Competifao e deslocamento de caracteres 

A eompeti 9 ao ocorre quando duas ou mais espeeies eompartilham um reeurso limitante. A simples divisao de alimento e 
espa 9 o comoutra espeeie nao resulta em oompeti 9 ao, a menos que o reeurso esteja reduzido emrela 9 ao as necessidades das 
espeeies que o eompartilham Assim, nao podemos analisar a competi 9 ao entre duas espeeies simplesmente demonstrando que 
elas eompartilham 0 mesmo reeurso. No entanto, encontramos evidencias de eompeti 9 ao ao investigarmos os diferentes modos 
pelos quais uma espeeie explora um reeurso. 

Espeeies eompetidoras podem minimizar o eonflito reduzindo a sobreposi 9 ao entre sens niehos. A sobreposi9ao de 
nichos e a parte dos recursos eompartilhados pelo nieho de duas ou mais espeeies. Por exemplo, se duas espeeies de aves 
eomem sementes exatamente do mesmo tamanho, a oompeti 9 ao acabara por exeluir a espeeie menos capaz de explorar esse 
reeurso. Esse exemplo ilustra o prineipio da exclusao competitiva; espeeies fortemente eompetidoras nao podem eoexistir 
indefinidamente. Para eoexistir no mesmo habitat, elas devem espeeializar-se partieionando um reeurso comum e usando 
diferentes partes dele. A espeeializa 9 ao desse tipo e ehamada de deslocamento de caracteres ecologicos. 

Normalmente, o deslocamento de earaeteres apareee como diferen 9 as na morfologia e no comportamento do organismo 
relacionadas com a explora 9 ao de um reeurso. Por exemplo, em seu estudo classieo sobre os tentilhoes de Galapagos 
(Capitulo 6 ), 0 ornitologo ingles David Laek reparou que o tamanho do bieo desses passaros dependia da oeorreneia eonjunta 
das espeeies em uma mesma ilha (Eigura 38.8). Nas ilhas Daphne e Los Hermanos, onde Geospiza fuliginosa e G. fortis 
ocorrem separadamente e, portanto, nao eompetem entre si, os tamanhos de bieo sao quase identicos; na ilha Santa Cruz, G. 
fuliginosa e G. fortis eoexisteme os tamanhos de sens bicos nao se sobrepoem Esses resultados sugerem um partieionamento 
de recursos, pois o tamanho do bieo determina o tamanho das sementes comidas. O trabalho do ornitologo americano Peter 
Grant confirmouo que Lack suspeitava; G. fuliginosa, com seu bieo menor, seleciona sementes menores que as escolhidas por 
G. fortis, eom seu bieo maior. Onde essas duas espeeies eoexistem, a disputa levou a um desloeamento evolutive dos 
tamanhos de bieos, resultando na diminui 9 ao da eompeti 9 ao entre elas. A atual auseneia da eompeti 9 ao e ehamada de 
“fantasma da eompeti 9 ao passada”. 
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Figura 38.8 Deslocamento do tamanho do bico em tentilhoes-de-darwin em Galapagos. Sao apresentadas as 
alturas dos bicos dos tentilhoes Geospiza fuliginosa (barras em rosa) e G. fortis (barras em azul) onde ocorrem 
juntos (em simpatria), na ilha Santa Cruz, e onde ocorrem separadamente, nas ilhas Daphne e Los Hermanos. G. 
magnirostris e outro tentilhao grande que vive em Santa Cruz. 

O deslocamento de caracteres promove a coexistencia ao reduzir a superposi^ao de nichos. Quando varias especies 
partilham o mesmo recurso desse modo, elas formam uma guilda. Assim como uma guilda dos tempos medievais constitula-se 
emum grupo de homens com a mesma profissao, as especies emuma guilda ecologica tern fim^oes similares. O termo guilda 
foi introduzido na ecologia por Richard Root em seu trabalho de 1967 sobre os padroes de nicho do passaro Polioptila 
caerulea? Umexemplo classico de guilda de aves e dado pelo estudo de Robert MacArthur sobre uma guilda trdfica formada 
por cinco especies de mariquitas nas florestas de coniferas do Nordeste dos EUA.^ A primeira vista, questionariamos como 
cinco especies de passaros muito similares em tamanho e aparencia podem coexistir alimentando-se dos insetos de uma 
mesma arvore. Contudo, a inspe^ao apurada de MacArthur mosbou diferen^as subs quanto aos sitios de forrageio entre essas 
aves (Figura 38.9). Uma especie procura comida somente nos galhos mais externos da copa; a segunda usa os 60% de galhos 
mais distantes do tronco; a terceira concentra-se nos galhos mais prdximos ao bonco; a quarta usa o setor intermediario da 
periferia do tronco; e a ultima especie forrageia nos ramos mais baixos da arvore. Essas observances sugerem que diferennas 
esbuturais no habitat separam os nichos das mariquitas dessa guilda. 
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Figura 38.9 Distribuigao do esforgo de forrageio entre cinco especies de mariquitas em uma floresta de coniferas 
do nordeste dos EUA. As mariquitas formam uma guilda alimentar. 

As guildas nao sao limitadas as aves. Por exemplo, um estudo conduzido na Inglaterra sobre os insetos associados a uma 
leguminosa revelou nove guildas diferentes de insetos, ineluindo tres espeeies de broeas, duas espeeies formadoras de galhas, 
duas que se alimentam de sementes e eineo que eomem folhas. Outra guilda de insetos eompreende tres especies de louva-a- 
deus que divergem quanto ao tamanho da presa, periodo de eclosao e altura da vegetagao, evitando assim a competigao e a 
predagao. 

Predadores eparasitos 

A guerra ecologica travada entre predadores e presas promove a coevolugao; os predadores aprimoram-se na captura da 
presa, e a presa aprimora-se na fuga do predador. Essa e uma corrida evolutiva na qual o predador nao pode dar-se ao luxo de 
veneer. Se um predador se torna tao eficiente a ponto de exterminar sua presa, ele deve encontrar um alimento altemativo ou 
sera extinto. Como a maioria dos predadores alimenta-se de mais de uma especie, a especializagao em uma unica presa ao 
ponto do exterminio e incomura 

Quando o predador baseia-se principalmente em uma unica especie de presa, ambas as populagoes tendem a oscilar 
ciclicamente. Primeiro, a densidade da presa aumenta, e, entao, a do predador, ate que a presa se tome escassa. Nesse ponto, 
os predadores devem reduzir seu tamanho populacional abandonando a area, limitando a reprodugao ou morrendo. Quando a 
densidade da populagao do predador cai o suficiente para permitir que a reprodugao da presa supere a mortalidade por 
predagao, o ciclo e reiniciado. Assim, predadores e presas exibem ciclos de abundancia ligeiramente defasados, devido a um 
intervalo de resposta da populagao do predador em relagao a densidade variante da presa. Experimentos laboratoriais com 
ciliados revelamesse processo (Figura 38.10). E possivel que o registro mais longo de um ciclo natural predador-presa seja o 
das populagoes canadenses de lebres e linces (ver Figura 28.27, no Capitulo 28). A abundancia de linces (predador) segue a 
de lebres-da-neve (presa) em um ciclo de 10 anos. De maneira interessante, a sincronizagao desses ciclos predador-presa 


















parece acompanhar os ciclos de 10 anos em abundancia de manchas solares, que aumentama energia solar que chega a Terra, 
e, possivelmente, tambem o crescimento de materia vegetal da qual se alimentam as lebres. Assim, uma variavel elimatiea 
global influeneia a sineroniza^ao dos eielos predador-presa dependentes da densidade. 



Dias 

Figura 38.10 O experimento classico realizado pelo biologo russo G. F. Gause em 1934 mostra a relagao ciclica 
entre o predador (Didinium) e a presa {Paramecium) em uma cultura em laboratorio. Quando os Didinium 
encontram e comem todos os Paramecium, os Didinium morrem de feme. Gause so conseguia manter as duas 
especies em coexistencia quando adicionava, ocasionalmente, urn Didinium e urn Paramecium a cultura {setas). 
Essas introdugoes simulavam a migragao de uma fonte externa. 

A guerra entre predadores e presas atinge o apiee de sen refinamento na evolugao das defesas de presas empoteneial. A 
presa em poteneial pode eseapar da deteegao eamuflando-se eom sen ambiente ou assemelhando-se a algo nao palatavel em 
sen ambiente (eomo um galho). Essas defesas sao ehamadas de eriptieas. Em eontraste eom as defesas eriptieas, os animais 
toxieos ou impalataveis anuneiam sua eondigao eom eores vivas e eomportamento eonspieuo. Elas sao denominadas defesas 
aposematicas. Essas espeeies estao protegidas porque os predadores aprendem a reeonheee-las e a evita-las depois de um 
eneontro desagradavel. 

Quando presas de sabor desagradavel adotam uma eoloragao de alerta, surgem vantagens para presas palataveis. Essas 
ultimas podem enganar os predadores poteneiais ao mimetizarem as presas impalataveis, um fenomeno ehamado de 
mimetismo batesiano. As eobras-eorais e as vespas-jaqueta-amarela sao presas vivamente eoloridas e noeivas. As eobras- 
eorais tern uma mordida pegonhenta, e as vespas-jaqueta-amarela, umpoderoso ferrao. Ambas as espeeies servem de modelo 
para outras espeeies, ehamadas de mirtiicos - que sao inofensivas, mas se pareeem eom aquelas espeeies-modelo noeivas 
(Eigura 38.11A e B). Combinando-se eom outro organismo que atrai sua presa, um predador pode usar o mimetismo 
agressivamente. A aranha-earanguejo mostrada na Figura 19.13C combina-se eom petalas de flor; ela se esconde entre as 
petalas e eome o inseto atraido pelas flores embusea de neetar oupolen. 

Em outra forma de mimetismo, eonheeida por mimetismo miilleriano, duas ou mais espeeies que sao toxieas ou noeivas 
tern apareneia similar (Figura 38.1 IB). O que um animal que tern as proprias toxinas ganha ao se assemelhar a outro animal 
venenoso? Aresposta e que um predador so preeisa experimentar a toxieidade de uma das espeeies para evitar todas as presas 
similares. Um predador pode aprender um sinal de alerta mais faeilmente do que varies deles! Os beneftcios que duas 
espeeies nao palataveis obtem do mimetismo mutuo nem sempre sao equanimes, por exemplo, quando uma espeeie 
moderadamente toxiea mimetiza outra altamente toxiea. Esses eases ilustram um eontinuo entre o mimetismo batesiano e o 
miilleriano. Por exemplo, o mimetismo entre as borboletas-monarea e viee-rei (Figura 38.11) normalmente e apresentado 
eomo mimetismo batesiano da monarea nao palatavel pela palatavel viee-rei; no entanto, alguns dados sugerem que a viee-rei 
tambem e nao palatavel, o que tornaria a eoloragao de adverteneia eompartilhada das monareas e viee-reis um easo de 
mimetismo miilleriano. 










Figura 38.11 Disfarces ardilosos sao abundantes nos tropicos. Mimetismo batesiano: A. Lima mariposa de asa 
transparente jaqueta-amarela nociva Pennisetia marginata {acima) imita uma vespa-jaqueta-amarela, que tern urn 
poderoso ferrao {Vespula maculifrons, abaixo). B. Mimetismo mulleriano: borboletas neotropicais Heliconis 
ismenius {acima) e Lycorea cleobaea compartilham a nao palatabilidade e combinam a coloragao para advertir 
predadores comuns. C. O mimetismo entre a borboleta-vice-rei {Limenitis archippus, acima) e a borboleta- 
monarca {Danaus plexippus) normalmente e apresentado como urn caso de mimetismo batesiano em que a vice- 
rei presumivelmente palatavel imita a coloragao de advertencia da monarca nao palatavel; evidencias mostrando 
que a vice-rei tambem e nao palatavel transformaria este em urn caso de mimetismo mulleriano. 

As vezes, a influencia de uma populagao sobre outras e tao intensa que sua ausencia modifica drasticamente toda a 
comunidade. Chamamos tais populagoes de especies-chave.'* Na zona entremares de costoes rochosos do oeste da America do 
Norte, a estrela-do-mar Pisaster ochraceus e uma especie-chave. As estrelas-do-mar sao os principals predadores do 
mexilhao Mytilus californianus. Quando as estrelas-do-mar foram removidas experimentalmente de um trecho costeiro no 
estado de Washington, EUA, os mexilhoes aumentaram em numero, ocupando todo o espago usado previamente por outras 25 
especies de invertebrados e algas (Figura 38.12). Os predadores-chave atuam reduzindo as populagoes de presa a umnivel 
inferior emque os recursos, como espago, sao limitantes. Anogao original de que todas as especies-chave sao predadoras foi 
ampliada para incluir qualquer especie cuja remogao resulte na extingao de outras. 

Ao reduzirem a competigao, as especies-chave podem permitir que um numero maior de especies coexista usando um 
mesmo recurso. Consequentemente, elas contribuem para manter a diversidade em uma comunidade. As especies-chave 
ilustram um fenomeno mais geral, a perturbagao. As perturbagoes naturals periodicas, como queimadas e furacoes, tambem 
podem impedir a monopolizagao de recursos e a exclusao competitiva por parte de alguns competidores adaptados a 
condigoes variantes. As perturbagoes permitem que mais especies coexistam em comunidades muito diversificadas, como nos 
recifes de coral e nas florestas pluviais. 

Frequentemente, os parasites sao considerados como aproveitadores porque parecem obter beneficios de sens 
hospedeiros sem custo algura Ao menos parcialmente, a virulencia esta correlacionada com a disponibilidade de novos 
hospedeiros. Espera-se que a coevolugao entre parasite e hospedeiro gere uma relagao crescentemente benigna e menos 
virulenta se os hospedeiros forem incomuns e/ou dificeis de infectar. A selegao favorece a relagao benigna, porque a aptidao 
darwiniana do parasite e reduzida se seu hospedeiro morre. Quando hospedeiros alternativos sao comuns e as taxas de 
transmissao sao alias, a colonizagao continua de novos hospedeiros torna a vida de um hospedeiro em particular menos 
valiosa para o parasite, de modo que a virulencia alta possa nao ser desvantajosa. 
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Figura 38.12 A remogao experimental de uma especie-chave da zona entremares, a estrela-do-mar predadora 


Pisaster ochraceus, muda completamente a estrutura da comunidade. Na ausencia de seu predador principal, os 


mexilhoes superam as demais especies de entremares na competigao, tomando seu lugar e formando leitos 


densos. 


Ecossistemas 

A transferencia de energia e materia entre os organismos de um ecossistema ocorre neste que e o maior nivel de organizagao 
da natureza. A energia e a materia sao necessarias para construir e para manter a vida; sua incorporagao aos sistemas 
biologicos e chamada de produtividade. Os ecologos subdividem a produtividade em sens niveis troficos componentes com 
base no modo como os organismos obtem energia e materia. Os niveis troficos estao ligados entre si nas cadeias alimentares, 
que indicam os movimentos da energia desde os compostos vegetais ate os organismos que comem as plantas e, entao, para 
outros organismos que comem estes ultimos, avangando por uma serie linear de organismos que consomem e sao consumidos 
por outros. As cadeias alimentares interconectam-se formando teias alimentares (Figura 38.13), vias para transferencia de 
energia e materia entre os organismos de um ecossistema. 
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Figura 38.13 Teia alimentar de inverno nos charcos salgados de Salicornia em uma area da Baia de Sao 
Francisco, California (EUA). 

Os produtores primarios sao organismos que iniciam a produtividade, fixando e armazenando energia de uma fonte 
externa ao eeossistema. Normalmente, os produtores primarios sao as plantas verdes que eapturam a energia solar por meio da 
fotossintese (ver uma exoe 9 ao no quadro “A vida sem o Sol”, adiante). Alimentadas pela energia solar, as plantas assimilam 
e organizam sais minerals, agua e dioxido de earbono nos teeidos vivos. Todos os demais organismos sobrevivem ao 
eonsumirem esses teeidos, ou ao consumirem organismos que o fizeram. Os consumidores ineluemos herbivoros, que comem 
plantas diretamente, e os carnivoros, que comem outros animals. Os consumidores mais importantes sao os decompositores, 
principalmente as bacterias e os fungos, que quebram a materia organica morta em seus componentes minerals, tomando-a 
novamente disponivel para as plantas emuma forma soluvel, no inicio do ciclo de nutrientes (ver adiante). Embora elementos 
quimicos importantes, como o nitrogenio e o earbono, sejam reutilizados indefinidamente no ciclo biologico, toda a energia 
termina por ser dissipada do eeossistema sob a forma de calor, e nao e reciclada. Portanto, nenhum eeossistema e 
absolutamente fechado; todos requeremo aporte de energia nova do Sol oudas chamines hidrotermais (Capitulo 37). 

Fluxo de energia e produtividade 

Todo organismo na natureza tern seu balance energetico. Da mesma maneira que devemos dividir nossos ganhos entre 























moradia, alimenta^ao, services e impostos, cada organismo deve obter energia suficiente para suprir seus custos metabolicos, 
para crescer e para se reproduzir. 

Os ecologos dividem esse balan 9 o em tres eomponentes prineipais; produtividade bruta, produtividade Uquida e 
respira^ao. A produtividade bruta equivale ao ganho bruto; e o total de energia assimilada, analoga ao seu salario antes dos 
deseontos. Quando um animal come, ele digere o alimento e absorve os nutrientes. Amaior parte da energia assimilada desses 
nutrientes supre as demandas metabolicas do animal, que incluem o metabolismo celular e a regula^ao da temperatura corporal 
nos endotermicos. A energia usada para manuten 9 ao metabolica constitui-se na respira 9 ao que, ao ser subtraida da 
produtividade bruta, origina a produtividade liquida - o “pagamento” que o animal efetivamente embolsa. A produtividade 
liquida e a energia armazenada pelo animal em seus tecidos como biomassa. Os animals usam parte dessa energia para seu 
proprio crescimento e reprodu 9 ao, o que resulta no crescimento da popula 9 ao. 

O balan 90 energetico de um animal e expresso por uma equa 9 ao simples em que as produtividades bruta e liquida sao 
representadas, respectivamente, por Pb e Pi e a respira 9 ao por R; 

Pi = Pb-R 

Essa equa 9 ao estabelece a primeira lei da termodinamica (Capitulo 1) emtermos ecologicos. Seu significado principal e 
que 0 montante energetico de cada animal e limitado e que a energia so esta disponivel para o crescimento dos individuos e 
das popula 96 es depots de garantida a manuten 9 ao. 

A segunda lei da termodinamica - que afirma que a desordem total ou o acaso em um sistema cresce continuamente - e 
importante quando estudamos a transferencia de energia entre os niveis troficos de teias alimentares. A energia para a 
manuten 9 ao (R) normalmente representa mais de 90% da energia assimilada (Pb) pelos consumidores. Mais de 90% da 
energia do alimento de um animal e perdida como calor e menos de 10% e perdida como biomassa. Portanto, cada nivel 
trofico contem apenas 10% da energia do nivel trofico imediatamente inferior. Assim, a maioria dos ecossistemas esta 
limitada a cinco niveis troficos ou menos. 

Nossa capacidade para alimentar uma popula 9 ao humana crescente e infiuenciada profundamente pela segunda lei da 
termodinamica (Capitulo 1). Os seres humanos, que estao no fim da cadeia alimentar, podem comer sementes, fimtos e folhas 
de plantas que fixam a energia solar em liga 96 es quimicas. Essa cadeia muito curta representa um uso eficiente da energia 
potencial. As pessoas tambem podem comer a came de animais, que comem o capim que fixa a energia solar. A inclusao de 
um nivel trofico reduz a energia disponivel por um fator de 10 vezes. Contudo, o gado e outros animais usados na produ 9 ao 
agricola podem converter a materia vegetal, como a grama, inadequada para consumo humano direto, em came e/ou ovos. 
Como a grama e abundante e inacessivel a nutri 9 ao humana, os animais de cria 9 ao que a convertem em came ou em outro 
alimento nos dao acesso a uma importante fonte de energia, apesar de adicionar um nivel trofico a cadeia alimentar. 
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Quando examinamos a cadeia alimentar em termos da biomassa em cada nivel, podemos construir piramides ecologicas 
de numeros, energia ou biomassa. Uma piramide de numeros (Eigura 38.14A), tambem chamada de piramide eltoniana, indica 
0 numero de organismos transferidos entre cada nivel trofico. Essa piramide fornece uma percep 9 ao nitida da grande diferen 9 a 
no numero de organismos envolvidos a cada passo da cadeia, o que embasa a observa 9 ao de que os grandes predadores sao 
mais raros que os pequenos animais dos quais eles se alimentam Contudo, a piramide de numeros nao indica a massa dos 
organismos a cada nivel. 

As piramides de biomassa sao mais instrutivas (Eigura 38.14B) e representam o pacote total ou a “biomassa empe” de 
organismos a cada nivel trofico. Geralmente, tais piramides afunilam-se para o topo porque massa e energia sao perdidas a 
cada transferencia. No entanto, em ecossistemas aquaticos cujos produtores sao algas que temvida curta e reposi 9 ao rapida, a 
















piramide inverte. As algas toleram uma explora 9 ao intensa pelos consumidores do zooplancton. Assim, a base da piramide (a 
biomassa do fitoplancton) e menor que a biomassa do zooplancton que ela sustenta. Essa piramide invertida e analoga a uma 
pessoa que pesa muito mais que a comida na geladeira, mas e sustentada por esse alimento, reposto continuamente. 

Em 1923, 0 ecologo de Oxford, Charles Elton, criou os conceitos de cadeia alimentar e piramide ecologica. Trabalhando durante urn verao em uma ilha artica, 
desprovida de arvores, Elton observou raposas-do-artico ativas, anotando o que elas comiam e, por sua vez, o que suas presas comiam, ate descrever o dcio 
complexo do nitrogenio atraves do alimento na comunidade animal. Elton percebeu que a vida em uma cadeia alimentar vem em tamanhos discretes, porque cada 
forma evoluiu de modo a ser muito maior do que aquilo que ela come. Desse modo, ele explicou a observagao trivial de que animals grandes sao raros, mas suas 
presas pequenassao comuns. Hoje, as piramides ecologicas que ilustram essefenomenosao chamadas de piramides de Elton. 

Um terceiro tipo e a piramide de energia, que mostra a taxa de fluxo energetico entre os niveis (Figura 38.14C). Uma 
piramide de energia nunca e invertida porque a energia transferida de cada nivel e menor que no nivel em que ela ingressa. A 
piramide de energia e a melhor descri^ao da estrutura da comunidade porque ela representa a perda de energia a medida que 
ela flui ao longo da teia alimentar, desde os produtores primarios. No Canal da Mancha, a energia do fitoplancton excede a do 
zooplancton, ainda que a biomassa do primeiro seja menor que a do segundo (devido a pastagem intensa dos consumidores do 
zooplancton). 
ados de nutrientes 

Todos OS elementos essenciais para a vida provem do ar, do solo, das rochas e da agua. Quando as plantas e os animals 
morrem e sens corpos apodrecem, ou quando substancias organicas sao queimadas ou oxidadas, os elementos e compostos 
inorganicos essenciais para a vida (nutrientes) retornam ao ambiente. Os decompositores desempenham um papel essencial 
nesse processo, ao se alimentarem de restos de plantas, animals e material fecal. O resultado e que os nutrientes fiuem emum 
ciclo perpetuo entre os componentes bioticos e abioticos do ecossistema. Os ciclos de nutrientes sao comumente chamados de 
ciclos biogeoqmmicos porque envolvem trocas entre organismo (bio-), rochas, ar e agua da crosta terrestre (geo-). O aporte 
continuo de energia do sol mantemos nutrientes fiuindo e o ecossistema funcionando (Figura 38.15). 

Nossos compostos sinteticos desafiam os ciclos naturals de nutrientes porque, ao longo da evolu 9 ao, os decompositores 
nao desenvolveram formas de degrada-los. Provavelmente, os pesticidas sao o maior perigo aos processos ecossistemicos. Os 
pesticidas podemser danosos as teias alimentares naturals por tres motivos. Primeiramente, muitos pesticidas concentram-se a 
medida que passam por niveis troficos sucessivos. As maiores concentra 96 es ocorrem na biomassa dos carnivoros de topo, 
como gavioes e corujas, reduzindo sua capacidade de reprodu 9 ao. Em segundo lugar, muitas especies eliminadas pelos 
pesticidas nao sao pragas, mas meros figurantes chamados de especies-colaterais. Os efeitos colaterais ocorrem quando os 
pesticidas sao levados para fora do campo agricola onde foram aplicados, por meio do escoamento superficial, lixivia 9 ao 
atraves do solo ou dispersos pelo vento. O terceiro problema e a persistencia: alguns pesticidas tern uma grande longevidade 
no ambiente, de modo que os efeitos colaterais sao mantidos por muito tempo apos seu uso. A engenharia genetica de plantas 
cultivadas visa aumentar a sua resistencia a pragas para reduzir a necessidade de pesticidas quimicos. 
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=igura 38.14 Piramides ecologicas com organismos representativos de cada nivel trofico. A. Piramide de 
numeros de organismos contados em 100 pes quadrados (9,30 m^) de urn campo em Nova York (EUA). B. 
Piramides de biomassa para urn corrego na Florida {acima) e para o plancton do Canal da Mancha (piramide 
invertida abaixo). C. Piramide de energia para o mesmo corrego exibido em B. {Extraido do trabalho de E. P. 
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Figura 38.15 Cicio de nutrientes e fluxo de energia em urn ecossistema terrestre. Note que os nutrientes sao 
reciclados enquanto o fluxo de energia (em laranja) e unidirecional. 

EXTINgAO E BIODIVERSIDADE 

A biodiversidade existe porque as taxas de especia^ao superam ligeiramente, em media, as taxas de extin^ao na historia 
evolutiva da Terra. Cerca de 99% de todas as especies que ja viveramestao extintas. As taxas de especia^ao representam um 
processo continuo de expansao geografica das popula^oes por dispersao seguida de tragmenta^ao geografica (Capitulo 37), 
responsavel pela multiplica^ao de especies. As taxas de especia^ao variam muito entre os taxons animais e as areas 
geograficas: valores tipicos estao entre 0,2 e 0,4 evento de especia 9 ao por especie por milhao de anos, como medido para os 
gastropodes marinhos do Cretaceo da costa atlantica. Adura^ao media dessas especies foi de 2 a 6 milhoes de anos. 

Na historia evolutiva da Terra, as taxas de extin 9 ao exibem valores altos e baixos aleatoriamente. O paleontologo David 
Raup analisou a ocorrencia de picos de extin 9 ao dividindo os 600 milhoes de anos^ do registro fdssil marinho em intervalos 
sucessivos com dura 9 ao de 1 milhao de anos. Entao, calculou a porcentagem de especies que sofreram extin 9 ao a cada 
periodo. As taxas de extin 9 ao de especies nos 600 intervalos variaram de quase zero ate 96%, com media ao redor de 25% 
(Figura 38.16A). N 6 s medimos a periodicidade da extin 9 ao perguntando quanto tempo devemos esperar, em media, por um 
pico de extin 9 ao que elimine no minimo 30% das especies presentes, ou talvez, 65%?” As respostas sao mostradas pela 
“curva de mortalidade” de Raup (Figura 38.16B). Os eventos de extin 9 ao eliminando pelo menos 5% das especies existentes 
ocorreram quase que continuamente ao longo do tempo geoldgico. Os eventos capazes de eliminar ao menos 30% das especies 
viventes ocorreram a cada 10 milhoes de anos, em media. Os eventos que exterminaram no minimo 65% das especies 
ocorreram, em media, a cada 100 milhoes de anos. Estes sao claramente qualificados como extin 96 es emmassa (Capitulo 6 ). 
A Figura 38.16A revela uma distribui 9 ao continua das taxas de extin 9 ao, desde os valores mais altos ate os mais baixos. As 
taxas de extin 9 ao intermediarias entre extin 9 ao em massa e extin 9 ao “de fundo” ocorrem primariamente na era Paleozoica com 
0 contraste entre picos e vales de extin 9 ao mais acentuados no registro fdssil ap 6 s a era Paleozoica. O contraste entre 
“extin 9 ao em massa” e extin 9 ao de fundo” permanece assim util, apesar da continuidade aparente das taxas de extin 9 ao alta e 
baixa na analise de Raup. 




























Os estudos dos fosseis mostram que as especies cuja abrangencia geografica e grande tern taxas de extin 9 ao medias 
menores que aquelas eom distribui^ao geografiea restrita, embora as extin 96 es em massa possam eliminar esse eontraste. As 
espeeies de gastropodes do Cretaeeo atlantieo diferiam muito em abrangeneia geografiea, dependendo do modo de 
alimenta 9 ao das larvas. Algumas espeeies tinham larvas pelagieas planetofagas (“planetotrofieas”) que eram earregadas por 
longas distaneias pelas eorrentes oeeanieas. Essas espeeies mantinham grandes amplitudes geografieas, eom medias de 2.000 
km ao longo da eosta atlantiea. Outras espeeies tinham larvas pesadas que se fixavam ao fundo do oeeano eomo bentos, 
imediatamente apos a eelosao. Essas espeeies nao planetotrofieas tinham em media menos de 25% da amplitude geografiea de 
suas equivalentes planetotrofieas. Lima espeeie nao planetotrofiea e eerea de 3 vezes mais suseetivel a extin 9 ao que as do 
outro grupo, mas a fragmenta 9 ao espaeial dessas popula 96 es dupliea a ehanee de espeeia 9 ao das espeeies nao planetotrofieas. 

A vida sem o Sol 

Por muitos anos, os ecologos pensavam que os animals dependiam direta ou indiretamente da produgao primaria da energia solar. Porem, em 1977 e 1979, 
comunidades densas de animals foram descobertas vivendo no fundo do mar, proximas a fontes de agua quente vinda de falhas (de Galapagos e do Padfico 
Oriental), locals onde as placas tectonicas afastam-se lentamente. Essas comunidades (fotografia) incluem varias especies de moluscos, alguns caranguejos, vermes 
poliquetas, enteropneustos e pogonoforos gigantes ou vermes siboglinfdeos. Onde e aquecida por intrusoes basalticas, a temperatura da aqua do mar adjacente as 
fontes Ne 7 a 23°C, enquanto a agua normal do entorno esta a 2°C. 

Os produtores nessas comunidades de fontes hidrotermais sao bacterias quimioautotroficas que obtem energia da oxidagao do gas sulffdrico, abundante na 
agua da fonte, e fixam gas carbonico sob a forma de carbono organico. Alguns animals das comunidades de fontes hidrotermais, como os moluscos bivalves, sao 
filtradores que ingerem bacterias. Outros, como os pogonoforos tubfcolas gigantes (Capftulo 17), que nao tern boca e trato digestivo, abrigam colonias de bacterias 
simbiontes em seus tecidos e usam o carbono organico que elasfabricam. 



Lima populagao de pogonoforos gigantes ou vermes siboglinfdeos tubfcolas em alta densidade, proxima a 
fonte hidrotermal da falha de Galapagos, fotografada a 2.800 m do submersfvel Alvin. Moluscos e 
caranguejos tambem sao visfveis na imagem. 








A Porcentagem de especies extintas em intervales de 1 Ma B Tempo de espera medio, anos 

Figura 38.16 A. Variagao na taxa de extingao para especies no registro fossil. Nessa analise, David Raup dividiu o 
registro fossil em 600 intervales consecutivos cada urn com a duragao de urn milhao de anos (Ma), comegando ha 
600 milhoes de anos. A porcentagem de especies extintas a cada intervalo foi calculada. Quase 20% dos 
intervales tiveram taxas de extingao entre 10 e 15% (a barra mais alta do grafico). A taxa media de extingao de 
especies e de 25% por Ma e a duragao media de uma especie e de 4 Ma. B. “Curva de mortalidade” de especies 
para os dados apresentados em A. Tempo de espera e o intervalo medio entre eventos, superior ou igual a uma 
dada intensidade de extingao. A curva de mortalidade indica uma distribuigao casual de picos de extingao nos 
ultimos 600 Ma. Se as taxas de extingao fossem distribuidas aleatoriamente ao longo do tempo, a curva de 
mortalidade seria indistinguivel do eixo x. As curvas mais Claras acima e abaixo da mais escura indicam o erro 
estatistico da medida. A curva real pode estar em qualquer lugar entre as mais Claras, mas a linha escura fornece 
a estimativa mais provavel. Segundo David Raup (1995). 

Um paradoxo da biodiversidade e que a fragmenta^ao do habitat de uma especie aumenta simultaneamente as taxas 
locals de extingao e de especiagao. Os antilopes africanos mostrados na Figura 6.11 ilustram um contraste similar; nos ultimos 
6 milhoes de anos, um grupo (Alcelaphus, Damaliscus, Connochaetes) passou por eventos multiplos de especiagao e extingao 
com sete especies remanescentes, enquanto outra linhagem (os impalas) persistiu como uma unica especie (Aepyceros 
melampus) ao longo do mesmo periodo. Hoje, os impalas igualam-se emnumero de individuos vivos a soma das outras sete 
especies. Esse contraste mostra que o aumento na diversidade de especies evolui sob um risco de extingao maior para cada 
uma delas. 

Os taxons mais elevados como ordens, familias e generos (Capitulo 10) tambem obtem alguma protegao contra extingao 
por possuirem amplitudes geograficas maiores. Raup aponta que taxons superiores com varias especies coletivamente 
distribuidas emuma area geografica maior sao menos propensos a serem extintos. Quando tais extingoes ocorrem, como para 
muitos taxons de dinossauros e amonites marinhos do fim do periodo Cretaceo (Quadro 38.1), condigoes catastrdficas 
incomuns parecem ser responsaveis. O choque de um asteroide no fim do Cretaceo (Capitulo 6) parece ter causado a 
disseminagao de queimadas, escuridao e frio extremes, seguidos de aquecimento intense em um periodo curto. Todas essas 
condigoes estariam alem da tolerancia evolutiva de muitos taxons animais originalmente abundantes. Somente por acaso um 
taxon poderia center especies capazes de superar umdesafio sem precedentes na histdria evolutiva do grupo. 

Darwin explicou as extingoes de taxons superiores pela competigao interespecifica, mas os estudos paleontologicos 
atuais refutamessa ideia. O paleontologo Michael Benton estima que menos de 15% das familias extintas de tetrapodes podem 































ter sido eliminadas pela competi 9 ao com outras familias. Os estudos ecologicos e de fosseis de ectoproctos demonstram que 
as especies de uma ordem (Cheilostomatida) venceram as especies de outra ordem (Tubuliporata) na competi 9 ao ecologica ao 
recobrirem suas colonias por varies milhoes de anos, sem que isso levasse a extin 9 ao dos Tubuliporata. 

Frequentemente, o declinio ou a extin 9 ao de um dado taxon libera recursos para os quais outro taxon adapta-se apos 
algum tempo, levando a prolifera 9 ao evolutiva de especies neste ultimo grupo. Os recursos disponibilizados com a extin 9 ao 
de taxons de dinossauros ao fim do periodo Cretaceo sao considerados importantes para a prolifera 9 ao posterior da 
diversidade adaptativa das especies de mamiferos na era Cenozoica (Capitulo 6 ). 


Quadro 38.1 Compara^ao entre niveis de extin^ao para os dneo maiores eventos de extin^ao em massa.^ 


Eventos de extin^ao Tempo (Ma Atras) Porcentagem de extin^ao 


Cretaceo 

66 

76 

Triassico 

200 

76 

Permiano 

251 

% 

Devoniano 

359 

82 

Ordoviciano 

443 

85 


*Baseado em David Raup (1995), com as datas revisadas para essas extingoes. 

Os estudos fossiliferos de extin 9 ao ajudam-nos a situar as consequencias de mudan 9 as ecologicas para a biodiversidade 
em um contexto evolutivo. A lragmenta 9 ao de popula 96 es, especialmente como verificada em ilhas (Capitulo 6 ), produz 
localmente taxas alias de forma 9 ao e de endemismo de especies (Capitulo 10), mas essas novas especies sao predispostas a 
extin 9 ao devido a sua distribui 9 ao geografica restrita. Cerca de 50% de todas as areas do mundo que contem ao menos duas 
especies endemicas de aves sao insulares, embora as ilhas formem menos de 10% dos habitats terrestres do planeta. As 
especies insulares sao particularmente propensas a destrui 9 ao pela introdu 9 ao de especies exoticas invasoras. Por exemplo, 
os caramujos terricolas do genero Partula, da ilha de Moorea, no Taiti, eram um sistema de estudo importante para especia 9 ao 
em ilhas ate que a introdu 9 ao de caramujos exoticos desalojasse essas especies nativas. Os habitats continentais como as 
florestas sao fragmentados em ilhas virtuais quando o desmatamento elimina areas extensas de habitat e quando especies 
introduzidas invadem essas areas. Como as regioes tropicais tern niveis elevados de endemismo, a lragmenta 9 ao 
antropogenica desses ambientes predispoe a extin 9 ao de especies. 

Um dos principais desafios a conserva 9 ao dos animais e a obten 9 ao de um inventario da diversidade de especies da 
Terra. As estimativas do numero total de especies do globo situam-se tipicamente na faixa de 10 milhoes, mas o numero real 
pode ser 10 vezes maior. Os taxonomistas fazem essas estimativas calculando razoes entre os numeros de especies descritas e 
nao descritas em uma amostra de uma regiao geografica, baseando-se na taxa de descri 9 ao de especies ao longo do tempo e 
julgando a precisao das medidas de diversidade em varios taxons. As estimativas atuais da diversidade de especies sao menos 
satisfatorias para os microrganismos. A imprecisao dessas estimativas reflete problemas praticos e conceituais. Um 
levantamento geografico minucioso da varia 9 ao genetica das popula 96 es naturais requer analises genetico-moleculares 
dispendiosas (ver Capitulo 6 ) e e critico para aplica 9 ao de qualquer conceito de especie estabelecido (ver Capitulo 10). Essa 
analise e plausivel apenas para taxons com numero relativamente pequeno de individuos grandes, como aqueles no topo da 
cadeia alimentar ou da piramide ecologica. Os besouros e nematodeos constituem-se em dois taxons com grande numero de 
organismos pequenos, o que dificulta a expectativa por um levantamento taxonomico abrangente. Mesmo com dados 




apropriados em maos, visoes discrepantes sobre o que deve constituir uma especie (discutidas no Capitulo 10) impedem o 
computo preciso do numero de especies. Esses conflitos podem ser particularmente intensos em grupos de animals que nao 
temummodo de reprodu^ao bissexual simples. Obviamente, os esfor^os eonservacionistas nao podem aguardar um inventario 
minueioso de todas as popula^oes animals. A manuten 9 ao de ecossistemas diversos, eomo identificado no Capitulo 37, e 
prioritaria para prevenirmos uma extin 9 ao de especies disseminada. 

Espera-se que o impacto humano sobre os ambientes naturals nao seja igualado as cinco grandes extin 96 es emmassa do 
Quadro 38.1. A atividade humana nitidamente resultou em um grande numero de especies extintas, e devemos evitar que os 
tempos atuais situem-se na parte mais alta da curva de mortalidade de Raup (Eigura 38.16B). Entretanto, estudos evolutivos 
sugerem que os taxons superiores distribuidos amplamente tern probabilidade menor de serem extintos, mesmo durante 
episodios de extin 9 ao maci 9 a. Na ausencia de um inventario da diversidade de especies animals, devemos impedir a cria 9 ao 
de condi 96 es que possam destruir qualquer taxon superior especifico seletivamente. 
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Resumo 


A ecologia e o estudo das rela 96 es entre os organismos e seus ambientes que explica a distribui 9 ao e a abundancia das 
especies na Terra. O espa 90 fisico que contem o ambiente de um animal e seu habitat. No habitat, ha condi 96 es fisicas e 
biologicas satisfatorias para a sobrevivencia e a reprodu 9 ao, as quais constituem o nicho de um animal, popula 9 ao ou especie. 

As popula 96 es animals sao compostas por demes, commembros que cruzam entre si e partilhamumconjunto genetico. As 
coortes de animals tern padroes caracteristicos de sobrevivencia que representam demandas co nf litantes entre cuidado 
parental e numero de filhotes. As popula 96 es animals que consistem em coortes superpostas tern uma estrutura etaria que 
indica se elas estao crescendo, declinando ou emequilibrio. 

Na natureza, todas as especies tern uma taxa intrinseca de aumento que, potencialmente, permite o crescimento 
exponencial. Apopula 9 ao humana esta crescendo exponencialmente emuma taxa de 1,23% ao ano, e e esperado que atinja 6,4 
a 8 bilhoes ate o ano de 2040. O crescimento populacional pode ser regulado intrinsecamente - pela capacidade de suporte do 
ambiente - ou extrinsecamente - por predadores, parasitas ou pela competi 9 ao entre especies por um recurso limitante. Os 
fatores abidticos independentes da densidade podem limitar o crescimento populacional, sem efetivamente regula-lo. 

A comunidade consiste no conjunto de popula 96 es que interagem por meio de competi 9 ao, preda 9 ao, parasitismo, 
comensalismo e mutualismo. Essas rela 96 es resultam na coevolu 9 ao entre as popula 96 es. As guildas de especies evitam a 
exclusao competitiva com o deslocamento de caracteres, que consiste na especializa 9 ao morfologica para a parti 9 ao de 
recursos limitados. Os predadores-chave sao aqueles que controlam a estrutura da comunidade e reduzem a competi 9 ao entre 
as presas, aumentando a diversidade de especies. Os parasites e seus hospedeiros desenvolvem evolutivamente uma rela 9 ao 
benigna que permite sua coexistencia. 

Os ecossistemas consistem em comunidades e seus ambientes abidticos. Os animals ocupam os nlveis trdficos de 
consumidores herbivoros e carnlvoros no ecossistema. Todos os organismos tern um balan 90 energetico que inclui a 
produtividade bruta, a produtividade liquida e a respira 9 ao. Para os animals, a respira 9 ao envolve cerca de 90% desse 
montante. Portanto, a transferencia de energia de umnlvel trdfico para outro nao ultrapassa 10%, o que, por sua vez, limita o 
numero de nlveis trdficos em imi ecossistema. As piramides ecologicas indicam eomo a produtividade decresce nos niveis 
trdficos sucessivamente mais altos das teias alimentares. 

A produtividade do ecossistema e descrita medindo-se os ciclos de materia e fluxos de energia nos ecossistemas. Toda a 
energia e dissipada eomo calor, mas os nutrientes e outros materials - incluindo os pesticidas - sao reciclados. Nenhum 
ecossistema e fechado, pois todos dependemde trocas de energia e materia comfontes externas. 

A biodiversidade existe porque as taxas de especia 9 ao superam ligeiramente as taxas de extin 9 ao na histdria evolutiva da 
Terra. Aproximadamente 99% de todas as especies que ja viveram estao extintas. As taxas de extin 9 ao no passado geoldgico 
sao altamente episddicas, coma extin 9 ao de especies variando de quase zero a 96%. As especies comdistribui 9 ao geografica 
ampla tern taxas medias de extin 9 ao menores que as especies com distribui 9 ao restrita; tal rela 9 ao tambem e valida para os 
taxons superiores. Os estudos paleontoldgicos de extin 9 ao fornecem perspectivas importantes para a avalia 9 ao de 
consequencias evolutivas potenciais da extin 9 ao de especies mediada pelo homem. 

^ Ouestoes de revisao _ 
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O termo “ecologia” e derivado do grego, significando “casa” ou “lugar para viver”. Entretanto, como usado pelos 
cientistas, o termo “ecologia” nao e o mesmo que “ambiente”. Como esses termos diferem? 

Diferencie os conceitos de ecossistema, comunidade e popula^ao. 

Qual e a diferen 9 a entre habitat e ambiente? 

Defina o conceito de nicho. Como o “nicho efetivo” de uma popula 9 ao difere de sen “nicho fundamental”? Como o 
conceito de nicho difere do conceito de guilda? 

Popula 96 es de animais de vida independente (unitarios) tern estrutura etaria, razao sexual e taxa de crescimento 
caracteristicas. Porem, essas propriedades sao dificeis de medir cm animais modulares. Por que? 

Explique qual das tres curvas de sobrevivencia da Eigura 38.2 tern o melhor ajuste para: (a) uma popula 9 ao cuja 
mortalidade como propor 9 ao dos sobreviventes e constante; (b) uma popula 9 ao com mortalidade precoce baixa e a 
maioria dos individuos atingindo idades avan 9 adas; (c) uma popula 9 ao com mortalidade precoce alta, mas com os 
sobreviventes atingindo idades avan 9 adas. De exemplos reais para cada padrao de sobrevivencia. 

Compare os crescimentos exponencial e logistico de uma popula 9 ao. Sob que condi 96 es voce pode esperar uma 
popula 9 ao com crescimento exponencial? Por que o crescimento exponencial nao pode perpetuar-se? 

O crescimento de uma popula 9 ao pode ser retardado por mecanismos dependentes da densidade ou independentes da 
densidade. Defina e compare esses dois mecanismos. De exemplos de como o crescimento da popula 9 ao humana pode 
ser limitado por esses agentes. 

A herbivoria e benefica para o animal (+), mas prejudicial para a planta que ele come (-). Quais sao algumas das 
intera 96 es + - entre popula 96 es animais? Qual e a diferen 9 a entre comensalismo e mutualismo? 

Explique como o deslocamento de caracteres pode reduzir a competi 9 ao entre especies coexistentes. 

Defina preda 9 ao. Como a rela 9 ao predador-presa difere da rela 9 ao parasito-hospedeiro? Por que o predador nao pode 
dar-se ao luxo de veneer a corrida evolutiva entre predador e presa? 

O mimetismo de vespas-jaqueta-amarela por mariposas-de-asa-transparente e um exemplo de uma especie inofensiva 
semelhante a uma nociva. Qual e a vantagem desse tipo de mimetismo para a mariposa? Qual e a vantagem para uma 
especie nociva mimetizar outra especie nociva? 

Especie-chave e aquela cuja remo 9 ao de uma comunidade causa a extin 9 ao de outras especies. Como ocorre essa 
extin 9 ao? 

O que e umnivel trdfico e qual sua rela 9 ao com uma teia alimentar? 

Defina produtividade da maneira como o termo e usado em ecologia. O que e um produtor primario? Qual e a diferen 9 a 
entre produtividade bruta, produtividade liquida e respira 9 ao? Como a produtividade liquida esta relacionada com a 
biomassa (biomassa “empe”)? 

O que e uma cadeia alimentar? Como uma cadeia alimentar difere de uma teia alimentar? 

Que condi 96 es produzem uma piramide de biomassa invertida na qual os consumidores tern biomassa maior que os 
produtores? Voce pode dar um exemplo de uma piramide de numeros invertida na qual haja mais herbivoros do que 
plantas de que eles se alimentem? 

A piramide de energia e usada como exemplo da segunda lei da termodinamica (Capitulo 1). Por que? 

As comunidades animais ao redor das fontes hidrotermais aparentam ser totalmente independentes da luz solar. Como 
essa existencia e possivel? 

O que os estudos paleontoldgicos mostram sobre a rela 9 ao entre a distribui 9 ao geografica de uma especie e sua 
probabilidade de especia 9 ao ou extin 9 ao? Como essa rela 9 ao representa um paradoxo para a biodiversidade? 

Para aprofundar seu raciocinio. Os processes naturais de forma 9 ao e extin 9 ao de especies emergem em uma escala 
temporal de milhoes de anos, enquanto as extin 96 es mediadas pelos seres humanos sao medidas em uma escala de anos a 
decadas. Como essa discrepancia complica nossos esfor 9 os para conservar a biodiversidade? 
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Glossario 

Este glossario relaciona as defini 96 es e origem dos mais importantes e recorrentes termos tecnicos, unidades e nomes 
(excluindo taxons) usados no texto. 

A 

abdome. Por 9 ao do corpo de um vertebrado entre o torax (peito) e a pelvis; por 9 ao do corpo de umartropode posterior ao 
torax ou cefalotorax. 

abertura (do latim apertura, de aperire = abrir), Orificio; o orificio na primeira espira de uma concha de gastropode. 
abiotico (do grego a = sem + bidtos = vida), Caracterizado pela ausencia de vida. 

abomaso (do latim aft = de + omasum = bolsa). Quarta e ultima camara do estomago dos mamiferos ruminantes. 
aboral (do latim aft = de + = boca). Em um animal, regiao que se situa emposi 9 ao oposta a boca. 

abscesso (do \ 2 Lt\m abscessus = partindo), Celulas mortas e tecido fluido, confinados emuma area localizada, que causam 
incha 90 . 

absorver, Refere-se a aquisi 9 ao de nutrientes, a partir do sangue, que passam atraves de poros para celulas outecidos. 
acantodios (do grego akantha = espinhoso, cbeio de espinbos). Umgrupo primitivo de peixes commaxilas, caracterizados 
por umespinho grande nas nadadeiras, conhecido do Siluriano Inf erior ao Permiano Inf erior, 
acantor (do grego akantha = espinbo + or). Primeira forma larval dos acantocefalos no hospedeiro intermediario. 
acasalamento barmonioso positivo. Tendencia de individuos de uma popula 9 ao de acasalar-se comoutros que se assemelham 
a eles por uma ou mais caracteristicas. 

acelomado (do grego a = nao + koiloma = cavidade). Desprovido de celoma, como os vermes platelmintos ou nemertinos. 
acetUcoenzima A (= acetU-CoA), Lima molecula, formada na mitocondria durante a respira 9 ao celular, por meio da qual os 
produtos da glicolise entramno ciclo do acido citrico para posterior oxida 9 ao; tambemum precursor quimico para a 
sintese do neurotransmissor acetilcolina. 
acetUcolina, Um neurotransmissor quimico do sistema nervoso animal. 

acetUcolinesterase. Enzima que degrada o neurotransmissor acetilcolina e, em consequencia, limita a transmissao do sinal 
atraves das sinapses neurais e jun 96 es neuromusculares. 
acido. Molecula que se dissocia emsolu 9 ao, para produzir um ion hidrogenio (ff). 

acido desoxirribonucleico (DNA). Material genetico de todos os organismos, organizado caracteristicamente emsequencias 
lineares de genes. 

acido graxo. Qualquer um dos varios acidos organicos saturados que apresentam a formula geral CnH 2 n 02 ou moleculas 
insaturadas nas quais o numero de atomos de hidrogenio e menor do que 2 n; ocorre nas gorduras naturais de animais e 
vegetais. 

acido graxo insaturado, Subunidade das moleculas de gordura que contemumgrupo carboxila e uma cadeia de carbono na 
qual dois ou mais carbonos estao unidos por liga 96 es duplas e sao, portanto, capazes de formar liga 96 es adicionais com 
outros atomos, como o hidrogenio. 

acido graxo saturado. Subunidade de gorduras que contem umgrupo carboxila e uma cadeia de carbono, na qual todos os 
carbonos sao unidos por liga 96 es simples e cada carbono da cadeia e ligado a dois atomos de hidrogenio. 
acido nucleico (do Xativa nucleus = niicleo). Uma das classes de moleculas compostas por nucleotidios ligados; tipos 

principals sao: acidos desoxirribonucleicos (DNA), encontrados no nucleo celular (cromossomos) e mitocondria, e acido 
ribonucleico (RNA), encontrado tanto no nucleo celular (cromossomos e nucleolo) como emribossomos citoplasmaticos. 
acido ribonucleico (RNA). Polimero linear de nucleotidios que contem uma 9 ucar ribose, muitas vezes dobrado para formar 
estruturas espaciais complexas, estabilizadas por pontes de hidrogenio entre bases de nucleotidios nao adjacentes. O RNA 
funciona na expressao genica e sintese proteica em todas as formas vivas, e ha a considerar a hipotese de ele ter sido a 
base da vida pre-celular. 

acino (do latim acinus = uva). Pequeno lobo de uma glandula composta, ou uma cavidade em forma de saco na extremidade 
de umducto. 

acliniata 9 ao (do latim ad = para + do grego Mima = clima). Adapta 9 ao fisiologica gradual de um organismo emresposta a 


mudan^as ambientais relativamente extremas. 

aconcio (do grego akontion = flecha, dardo), Estrutura filiforme que apresenta nematocistos, localizada no mesenterio da 
anemona-do-mar. 

acoplamento. Liga 9 ao de um aminoacido a sua molecula de RNAt particular, catalisada pela RNAt-sintetase, durante a sintese 
de proteinas. 

acrocentrico (do grego akros = extrertiidade + kentron = centro), Cromossomo como centromero proximo a extremidade. 
acron (do grego akron = pico de montanha, do grego akros = extremidade). Regiao pre-oral de um inseto. 
acrossomo. Organela contendo enzimas digestivas e situada na cabe^a do espermatozoide, o que Ihe possibilita penetrar a 
membrana celular de um ovulo para a fecunda^ao. 

actina (do grego aktis = raio). Proteina que faz parte do citoesqueleto e e eneontrada emtodas as eelulas envolvidas nos 
processos de endoeitose e exoeitose. Nos teeidos eontrateis, forma linos filamentos das eelulas musculares estriadas. 
actinotroca (do grego aktis = raio, suporte + trochos = gira). Forma larval dos Phoronida. 

a^ucar. Subunidade fundamental dos earboidratos, a qual eontem earbono, hidrogenio e oxigenio emuma razao usual de 1:2:1, 
respectivamente. Dois a 9 ueares (desoxirribose e ribose) formam parte da estrutura de nucleotidios dos aeidos nueleieos. 
adapta 9 ao (do latim adaptatus = adaptado), Estrutura anatomica, proeesso fisiologioo ou eomportamento peeuliar que 

evoluirampor sele 9 ao natural e aperfei 9 oama habilidade do organismo para sobreviver e deixar deseendentes; contrasta- 
se comexapta 9 ao. 

adenina (do grego aden = glandula -i- ine = sufixo), Uma base purina; componente de nucleotidios e aeidos nueleieos. 
adipocina. Uma citocina, hormonio peptidieo, secretada pelo teeido adiposo braneo. 
adiposo (do latim adeps = gordura). Teeido adiposo; gorduroso. 

adsor 9 ao (do latim ad = para -i- sorbeo = absorver), Adesao de moleeulas a eorpos solidos. 
adulto. Estagio no eiclo de vida de um animal a partir do inieio da obten 9 ao da maturidade reprodutiva ate a morte. 
adutor (do latim ad = para -i- ducere = conduzir). Musculo que puxa uma parte em dire 9 ao ao eixo mediano, ou um museulo 
que aproxima as duas valvas da coneha de ummolusco. 
aerobica (do grego aer = ar -i- bios = vida). Forma de respira 9 ao dependente de oxigenio. 
aerobio. Um organismo que utiliza oxigenio para a respira 9 ao. 

aferente (do latim ad = para -i- ferre = carregar). Adjetivo que significa aquele que conduz ou carrega em dire 9 ao a algum 
orgao; por exemplo, os nervos que eonduzem impulsos em dire 9 ao ao eneefalo, ou vasos sanguineos que levam sangue aos 
orgaos; oposto a eferente. 

aglutina 9 ao. Agrupamento de eritroeitos, eomo oeorre quando sangues ineompativeis se misturam 

agnato (do grego a = + gnathos = maxila). Umpeixe semmaxilas, da parafiletiea superclasse Agnatha do filo Chordata, 

agranulocito. Celula sanguinea branca sema presen 9 a de granulos no seu eitoplasma; inelui linfoeitos e monoeitos. 
agressao (do latim agressus = ataque). A 9 ao ou eomportamento ofensivo. 
alado (do latim alatus = asa). Com asas. 

alantoide (do grego alias = tripa -l- eidos = forma). Uma das membranas embrionarias dos amniotas que funeiona na 
respira 9 ao e na excre 9 ao em aves e demais repteis, alem de ter papel importante no desenvolvimento da placenta na 
maioria dos mamiferos. 

albumina (do latim albumen = clara do ovo). Algumas proteinas simples, de uma grande elasse de proteinas, que sao 

importantes eonstituintes do plasma sanguineo dos vertebrados, fluidos do corpo, bem eomo do leite, da elara dos ovos e 
de outras substancias animals. 

aldosterona. Hormonio que induz os rins a absorver sodio e agua, bem eomo a liberar potassio, aumentando o volume e a 
pressao sanguineos. 

alelo (do grego allelon = de um a outro). Forma altemativa do eodigo genetico para a mesma earacteristica e situado no 
mesmo loeo em eromossomos homologos. 

alergia. Desordem adquirida pelo sistema imunologico na qual uma substaneia do ambiente (alergenio), normalmente 


inofensiva, causa uma resposta inflamatoria extrema. 

alfa-helice (do grego alpha = primeiro + do latim helix = espiral). Arranjo espiral da moleeula de DNA genetieo; arranjo 
regular espiralado da eadeia de polipeptldios nas protelnas; estrutura seeundaria das protelnas. 
algas coralinas. Algas que preeipitam earbonato de ealeio nos seus teeidos; eontribuintes expressivos da massa dos reeifes de 
eoral. 

alimentar (do \sit\malimentum = cotnida, alimento). Relaeionado eomnutri 9 ao ou alimenta^ao. 

alometria (do grego alios = outro + metry = medida). Crescimento relative de uma parte emrela^ao a todo o organismo. 
alopatrico (do grego alios = outro + patra = patria). Emregioes geograficas separadas e mutuamente exclusivas. 
alta tensao superficial. Signifiea uma elevada pressao neeessaria para quebrar a superfieie da agua llquida, quando 
comparada a todos os outros llquidos, exeeto o mercurio. 

alto calor de vaporizagao. Signifiea uma grande quantidade de energia que e neeessaria para converter agua liquida, a 100°C, 
a fase gasosa (mais de 500 quilocalorias por grama). 

altricial (do \sit\maltrices = nutridores), Refere-se aos animais jovens (espeeialmente aves); os ninhegos eelodemem 
eondi^ao imatura e dependente. 

altrulsmo reciproco. Evolu 9 ao de umrepertorio eomportamental no qual um organismo realiza eomportamentos que 
benefieiam outros membros da popula 9 ao, possivelmente eom seu proprio riseo ampliado, uma vez que tais 
eomportamentos sao retribuidos pelos individuos que reeeberam seus benefieios. 
alula (do latim, dlminutivo de ala = asa), O primeiro dedo, oupolegar, da asa de uma ave, muito reduzido emtamanho. 
alveolo (do latim, dlminutivo de alveus = cavidade, buraco). Lima pequena cavidade ou fossa, a semelhan 9 a de um 

microscopico compartimento aereo dos pulmoes, a parte terminal de uma glandula alveolar, ou a cavidade ossea onde se 
implanta umdente. Sacos membranosos sob a membrana plasmatica de certos protozoarios. 
ambulacros (do latim ambulare = caminhar), Sulcos radiais dos equinodermos, nos quais os pes ambulacrais do sistema 
hidrovaseular projetam-se para fora. 

amensallsmo. Intera 9 ao competitiva assimetriea entre duas especies, emuma eomunidade ecologiea, na qual e afetada apenas 
uma das espeeies. 

amlctica (do grego a = sem + miktos = misto ou misturado), Relativo a femea dos rotiferos, a qual produz apenas ovulos 
diploides que nao podem ser feeundados, ou aos ovos produzidos por tais femeas. Contrasta com mlctico. 
amllase (do latim amylum = amido + ase = sufixo que signifiea enzima). Enzima que quebra o amido emunidades menores. 
amlnoacido (amina = um composto organico). Elm acido organico comumgrupo amina (-NH 2 ). Uma subunidade fundamental 
de protelnas e peptidios. 

amltose (do grego a = nao + mitos = filamento). Eorma de divisao celular na qual 0 nucleo e 0 citoplasma se dividem sem 
forma 9 ao de fuso nem condensa 9 ao dos cromossomos. 

amnio (do grego amnion = membrana em torno do feto), Membrana embrionaria mais interna que forma uma bolsa cheia de 
fluido em torno do embriao dos amniotas. 

amniocentese (do grego amnion = membrana em torno do feto + centes = puncionar). Proeedimento para retirar uma 
amostra de fluido que eireunda 0 embriao em desenvolvimento para exame dos eromossomos das celulas embrionarias e 
outros testes. 

a mni ota. Que apresenta amnio; como substantivo, um animal que desenvolve 0 amnio na vida embrionaria (repteis, aves e 
mamiferos). 

amocetes (do grego ammo = are la + coet = leito), Estagio larval filtrador de alimento das lampreias. 
amplexo (do latim amplexus = abra 9 o). O abra 9 o de copula dos sapos e ras, quando entao 0 macho fertiliza os ovos a 
medida que eles deixam 0 corpo da femea. 

ampola (do \nt\\nampulla = frasco), Vesicula membranosa; dilata 9 ao emuma das extremidades de cada canal semicircular 
que eontem epitelio sensorial; vesieula museular situada acima dos pes ambulaerais no sistema hidrovaseular dos 
equinodermos. 


anabolismo (do grego ana = para cima, ascendente + bol = empurrar, atirar, lan^ar, arremessar + ism = sufixo que 
significa estado da condi^ao). Metabolismo construtivo. 

anadromo (do grego anadromos = correr para cima). Refere-se aos peixes que migramriacho acima, a partir do oceano, 
para desovar. 

anaerobico (do grego an = nao + aer = ar + bios = vida), Nao dependente de oxigenio para a respira^ao. 
anafilatica (do grego ana = para cima + phylax = defesa). Rea^ao sistemica (de todo o corpo) imediata a 
hipersensibilidade. 

analogia (do latim analogus = rela^ao), Similaridade de fun9ao, mas nao de origera 

anamniota. Vertebrado que nao apresenta a membrana amniotiea que envolve o embriao. Inelui peixes e anfibios. 
anapsido (do grego an = sem + apsis = arco). Amniotas extintos nos quais o cranio nao apresenta aberturas temporais. 
anastomose (do grego ana = outra vez + stoma = boca), Uniao de dois ou mais vasos sanguineos, fibras ou outras estruturas 
para formar uma rede ramificada. 

ancestral. Significa o estado de umcarater, inferido como presente na popula^ao ancestral comum mais recente de umgrupo 
de organismos. 

ancestrula (do neolatim ancestor). Primeiro individuo (zooide) de uma colonia de briozoarios que se origina a partir da 
metamorfose de uma larva livre-natante (nas formas marinhas) ou de um estatoblasto (nas formas de agua doce). 
androgenio (do grego aner, andros = ho\mm + genes = nascer). Qualquer um dos hormonios sexuais masculinos do grupo 
dos esteroides. 

anemia falciforme. Condi^ao de individuos homozigotos para a hemoglobina-S (HbS) que provoca o colapso das celulas 
sanguineas vermelhas (tornando-se torcidas em forma de foice), emcondi^oes de falta de oxigenio. 
aneuploidia (do grego an = sem, nao + eu = bom, verdadeiro + ploid = multiplo de). Perda ou ganho de um cromossomo; as 
celulas do organismo tern menor numero de cromossomos que o normal, ou um cromossomo extra, como, por exemplo, a 
trissomia 21 (sindrome de Down). 

anfiblastula (do grego amphi = dos dois lados + blastos = germe + do latim ula = pequeno). Estagio larval livre-natante de 
certas esponjas marinhas; semelhante a blastula, mas com celulas fiageladas apenas no polo animal; aquelas do polo 
vegetativo nao sao fiageladas. 

anfideo (do grego amphidea = algo que salta emtorno). Cada unidade do par de orgaos sensoriais anteriores de certos 
nematodeos. 

anfifilico (Do grego amphi = dos dois lados + philia = afinidade, atragao). Sinonimo de anfipatico. 
anfipatica (do grego amphi = dos dois lados + pathos = sofrimento, paixao). Adjetivo para descrever uma molecula com 
uma parte soluvel emagua (polar) e outra insoluvel (nao polar). Tais compostos tern a tendencia natural de agregar-se em 
membranas semipermeaveis. 

angiotensina (do grego angeion = vaso + do latim tensio = esticar). Proteina sanguinea formada a partir da intera^ao da 
renina com uma proteina do figado, angiotensinogenio, que causa aumento da pressao sanguinea e estimula a libera^ao de 
aldosterona e ADH. 

Angstrom (de Angstrom, fisico sueco). Unidade de umdecimo milionesimo de milimetro (umdecimo centesimo de um 
micrometro); ele e representado pelo simbolo A. 

anidrase (do grego an = nao + hydor = agua -i- ase = sufixo de enzima). Enzima envolvida na remo^ao de agua de um 
composto. A anidrase carbonica promove a conversao do acido carbonico emagua e dioxido de carbono. 
anisogametas (do grego anisos = de signal -t-g^amctcs = esposa). Gametas de uma especie que diferem quanto a forma ou 
tamanho. 

antena (do latim = mastro). Apendice sensorial situado na cabe^a dos artropodes, ou o segundo dos dois pares de tais 
estruturas nos crustaceos. 

anterior (do latim, comparativo de ante = antes). A extremidade da cabe9a de um organismo ou (como adjetivo) em dire9ao 
a extremidade. 


anticodon, Uma sequencia de tres nucleotidios do RNA de transferencia que e complementar a um codon do RNA mensageiro. 
anticorpos. Proteinas (imunoglobulinas) na superficie das celulas e dissolvidas no sangue on fluidos teciduais, capazes de se 
ligaremaos antigenos que estimularam sua produ^ao. Aforma9ao de complexos antigeno-anticorpos imobiliza os 
organismos invasores (opsoniza^ao), que assimpodemser reeonhecidos e removidos do eomplexo por fagocitose. 
antigeno. Qualquer substaneia capaz de estimular uma resposta imunologiea, mais frequentemente uma proteina. 
antiparalela. Os filamentos pareados, na dupla-heliee de DNA, sao orientados de tal modo que a termina9ao 3 ' de um 
filamento e oposta a termina9ao 5 ' do outro. 

antracossauro (do grego anthrax = carvao, carbono + sauros = lagarto), Grupo de tetrapodes labirintodontes da Era 
Paleozoiea. 

antropoide (do grego anthropos = \io\mm + eidos = forma). Semelhante aos humanos: espeeialmente os grandes primatas. 
anulo (do latim = anel). Toda estrutura em forma de anel, tal como os aneis superficiais das sanguessugas. 
aparelho justaglomerular (do latim juxta = proximo a + glomus = esfera, bola). Complexo de tres tipos de celulas 
sensoriais formadas a partir da especializa9ao da arterlola aferente (celulas granulares), de glomerulos (celulas 
mesangiais) e do tubulo distal (celulas da macula densa) e localizado adjacente ao glomerulo, onde tais regioes do nelfon 
estao emlntima aposi9ao. As celulas granulares desse aparelho produzema enzima renina. 
apendicular (do latim ad = para + pendere = segurar), Perteneente aos apendices; perteneente ao apendice vermiforme. 
apice (do latim = ponta), O ponto mais alto oumais aeirna; a extremidade inferior do oora9ao. Adj., apical, 
apociina (do grego apo = fora + krinein = separar), Apliea-se a umtipo de glandula sudorlpara de mamlferos que produz 
uma seere9ao viseosa pela elimina9ao de parte do citoplasma das eelulas seeretoras. 
apodema. Uma protrusao no interior da eutleula de certos artropodes (insetos e erustaceos) a qual se fixamos museulos. 
apopUa (do grego apo = longe de + pyle = porta), Abertura do eanal radial na espongiocele das esponjas. 
apoptose (do grego apo- = prefixo que significa longe de + ptosis = morrendo). Morte celular geneticamente determinada, 
oumorte celular “programada”. 

aposematica, Uma condi9ao consplcua que serve como advertencia: por exemplo, as cores brilhantes das asas de uma 
borboleta-monarca advertempoteneiais predadores de que a borboleta temgosto desagradavel. 
aptidao darwiniana. Grau de adequa9ao a determinado ambiente. Aptidao genetica e a contribui9ao relativa de um genotipo 
particular, dada pelos organismos as gera96es seguintes; organismos com alta aptidao genetica sao selecionados 
naturalmente, e suas caracteristicas geneticas tornam-se dominantes na popula9ao. 
aptidao darwiniana relativa. Compara9ao de dois ou mais genotipos diferentes com os numeros medios de descendentes 
produzidos por individuo emuma popula9ao. A aptidao darwiniana relativa pode ser designada analiticamente para alelos 
individuais, com base emmedidas de genotipos diploides alternativos. 
aptidao inclusiva, Modifica9ao do conceito genetico de aptidao para ineluir nao apenas os numeros medios de descendentes 
produzidos por organismos de um genotipo particular, mas tambem o efeito dos atos desses organismos para o rendimento 
reprodutivo de sens parentes proximos. Desde que parentes proximos tenham genes que sejamidenticos por descendencia, 
um organismo que deixa de se reproduzir para aumentar o sucesso reprodutivo de numerosos parentes proximos contribui, 
entretanto, com copias de sens genes para as gera96es futuras; desse modo, um organismo pode ter aptidao inclusiva alta 
apesar de aptidao darwiniana nula. 

aquaporinas. Poros ou canais de agua compostos de proteinas transmembrana que permitem deslocamento de agua atraves da 
membrana plasmatica. Eles podempermanecer abertos permanentemente ou abrir ou fechar mediante umsinal especifico. 
arboricola (do \at\marbor = arvore). Que vive nas arvores. 

arcossauro (do grego archon = donunio + sauros = lagarto). Clado de vertebrados diapsidos que inelui as aves atuais e os 
eroeodilos, bemeomo pterossauros e dinossauros extintos. 

area de a9ao. A area pela qual um animal se desloea durante suas atividades. Ao contrario dos territorios, as areas de a9ao 
nao sao defend!das. 

arena. Area comumusada para exibi9ao e corte por alguns animais. Tambemutilizado o termo lek (do sueco /eA: = jogar, jogo) 
do ingles. 


arquentero (do grego arche = imcio + enteron = intestino), A cavidade principal de um embriao no estagio de gastrula; ele e 
revestido pelo endoderma e representa a futura cavidade digestiva. 
arqueocitos (do grego archaios = imcio + kytos = compartimento vazio), Celulas ameboides das esponjas com diversas 
fiin^oes. 

arquinefros (do grego archaios = antigo + nephros = rim), Rim ancestral dos vertebrados e que existe atualmente apenas no 
embriao dos peixes-bruxa. 

arteria (do latim arteria = arteria). Vaso sanguineo que conduz sangue do cora^ao para outras partes do corpo. 
arteriola (do latim arteria = arteria). Pequeno ramo arterial que eonduz sangue para uma rede de eapilares. 
arvore filogenetica. Umdiagrama de arvore no qual os ramos representam linhagens evolutivas atuais oupassadas e que 
demonstra os padroes hipotetieos de deseendeneia eomumentre as linhagens. 
asconoide (do grego askos = saco). Forma mais simples de esponjas eomeanais que eonduzem diretamente do exterior para 
uma cavidade interior. 

assexuada, Serna distin^ao de orgaos sexuais; nao envolve a forma^ao de gametas. 

assimila^ao (do latim assimilatio = tornar semelhante). Absor^ao e conversao de nutrientes digeridos emmateriais 
organicos protoplasmaticos complexes. 

atecado (do grego a- = sem, ausencia de algo + theke = QStoio, caixa). Significa umorganismo desprovido de uma teca. 
aterosclerose (do grego atheroma = tumor com material de aparencia espumosa + skleros = duro), Doen^a earacterizada 
pela presen^a de plaeas lipidieas formadas na superfieie interna das arterias. 
atmosfera. Composto gasoso da biosfera que se estende da superfieie da Terra ate uma altitude de 3.500 km 
atoco (do grego a = sem + tokos = parto). Por^ao anterior nao reprodutiva de umpoliqueta marinho, distinta da posterior 
por^ao reprodutiva (epitoco), durante a esta^ao reprodutiva. 
atol (do maldivio atolu = atol), Recife de coral ou ilha que circunda uma laguna. 

atomo. Amenor unidade de umelemento, composto por umdenso nucleo de protons e (emgeral) neutrons circundados por um 
sistema de eletrons. 

ATP, Trifosfato de adenosina. Embioquimica, um ester de adenosina e umacido trifosforico. 

atrio (do latim atrium = vestibulo), Uma das menos musculares camaras do cora^ao; ou a cavidade timpanica do ouvido; ou, 
ainda, a grande eamara que eontema faringe emtunieados e eefaloeordados. 
auricula (do latim auricula, diminutivo de amis = orelha). Uma das menos museulares eamaras do cora9ao; atrio; ouvido 
externo ou pavilhao auditivo; qualquer lobo ou processo similar a orelha. 
auricularia (do latim auricula = pequena orelha), Tipo de larva eneontrada em Holothuroidea. 

autogamia (do grego autos = proprio +gamos = casamento), Condi^ao na qual os nucleos gameticos produzidos por meiose 
(haploides) fundem-se no mesmo organismo que os produziupara restaurar o numero diploide. 
autossomo (do grego autos = proprio + soma = corpo), Qualquer cromossomo que nao seja sexual, 
autotomia (do grego autos = proprio + tomos = cortar), Amputa9ao de uma parte do eorpo pelo proprio organismo. 
autotrofo (do grego autos = proprio + trophos = nutri9ao), Organismo que produz seus nutrientes organicos a partir de 
substaneias inorganicas. 

avicularia (do latim avicula = pequena ave + aria = como, ou conectado a). Zooide modificado e preso a superfieie de um 
zooide de alimenta9ao de Ectoprocta, cuja forma e semelhante ao bico de uma ave. 
axial (do latim axis = eixo). Relative ao eixo, ou troneo; sobre ou ao longo do eixo. 

axocele (do grego axon = eixo + koilos = cavidade). Por9ao mais anterior das tres vesieulas celomatieas que surgem durante 
0 desenvolvimento larval dos equinodermos. 

axolotle (do nauatle atl = agua +xolotl = boneca, servo, fantasma). Salamandras da especie Ambystoma mexicanum que 
nao solfemmetamorfose e que retemas caracteristicas do estagio larval aquatico na fase adulta. 
axonema (do latim axis = eixo + do grego nema = fio, filamento). Miorotiibulos de um cilio ou fiagelo, em geral 

organizados em forma de circulo comnove pares de mierotubulos que envolvemumpar central; tambem, microtiibulos de 


umaxopode. 

axonio (do grego axon = eixo), Extensao alongada de umneuronio que conduz impulsos a partir do corpo celular para os 
terminais sinapticos. 

axopode (do grego axon = eixo + podium = pequeno pe). Pseudopode longo e fino, mais ou menos permanente, encontrado 
emcertas amebas. 

axostilo. Organela em forma de tubo de alguns protozoarios flagelados, que se estende da area dos cinetossomos ate a 
extremidade posterior, na qual ela se protrai. 

B 

baixa viscosidade, Refere-se a habilidade da agua no estado liquido emfluir facil e rapidamente em recipientes de tamanhos 
variaveis, tais como vasos emsistemas circulatorios de animais. 
balan^o energetico. Uma analise economica da energia usada por um organismo, repartida entre produtividade bruta, 
produtividade liquida e respira^ao. 

banco de fanerogamas marinbas. Comuni dade mar inha costeira no infralitoral que compreende agregados de fanerogamas 
marinhas e invertebrados associados, incluindo hidroides, esponjas, entoproctos e larvas de bivalves marinhos. 
barreira reprodutiva (do latim re + producere = levar adiante + do frances medieval barriere = barreira), Fatores que 
impedem a propaga^ao sexuada da popula^ao a partir de intercruzamento e trocas de genes com outra popula9ao. 
base. Molecula que se dissocia em solu^ao para produzir um ion hidroxila. 

base nitrogenada. Asubunidade molecular de umnucleotidio ligada ao carbono 1' da desoxirribose ouribose e que participa 
da liga^ao de nitrogenio entre cadeias de nucleotidios. Inclui adenina, citosina, guanina, timina e uracila. 
basipode (do grego basis = base + pous,podos = pe), O segundo articulo ou o articulo distal do protopodito de um apendice 
de crustaceo. 

bastonete. Uma das celulas da retina do olho dos vertebrados que serve para a visao sob baixa luminosidade. 
batipelagico (do grego bathys = profundo + pelagos = mar aberto), Relativo a ou que habita aguas marinhas profundas. 
bentos (do grego benthos = assoalbo marinbo), Organismos que habitamo frindo dos oceanos e lagos; adj., bentonico. 
Tambem, o proprio substrata submerso. 

bexiga natatoria. Bolsa preenchida por gas presente em diversos peixes osseos e usada para boiar e, em alguns casos, para 
troca de gases respiratarios. 

biblioteca. Embiologia molecular, diz-se de umgrupo de copias que contemDNArecombinante. Obtido de um organismo e 
representativo de seu genoma. 

bigorna (do latim bicornis = de duas pontas). Osso intermediario da cadeia de tres ossiculos da orelha media dos 
mamiferos; homologo ao osso quadrado dos vertebrados basais. 

Bilateria (do latim bi- = dois + latus = lado), Animais bilateralmente simetricos. 

bilirrubina (do latim bilis = bile + rubeo = ruborizar), Produto da quebra do grupo heme da molecula da hemoglobina, 
excretado na bile. 

biogeografia de vicariancia. Ummetodo de biogeografia histarica enfatizando a localiza9ao de barreiras flsicas que 

fragmentaram simultaneamente especies antes disfribuidas juntamente em areas locals de endemismo geografico; explica 
padroes compartilhados de cladogenese em taxons conjuntamente disfribuidos geograficamente. 
bioluminescencia. Metodo de produ9ao de luzpor organismos vivos no qual certas proteinas (luciferinas), na presen9a de 
oxigenio e de uma enzima (luciferase), sao convertidas emoxiluciferinas coma libera9ao de luz. 
bioma (do grego bios = vida + oma = sufixo abstrato). Complexo de comunidades de plantas e animais que se caracteriza 
pelas condi96es climaticas e de solo; a maior unidade ecologica. 
biomassa (do grego bios = vida + maza = massa). Peso total dos organismos vivos ou da popula9ao de uma especie por 
unidade de area. 

bioquimica comparativa. Estudos sobre as varia96es interespecificas e intraespecificas na estrutura das macromoleculas 
biologicas, especialmente proteinas e acidos nucleicos, como objetivo de revelar homologias da estrutura 
macromolecular. 


biosfera (do grego bios = vida + sphaira = globo). Parte do planeta Terra que eontem organismos vivos, 
biotico (do grego biotos = vida, vital). De ou relaeionado eorna vida. 

bipinaria (do latim bi = duplo + pinna = asa + aria = semelbante ou conectado a). Larva livre-natante, ciliada e de simetria 
bilateral de equinodermos asteroides; desenvolve-se emuma larva braquiolaria. 
birreme (do latim 6 / = duplo + ramus = ramo), Adjetivo que descreve apendices comdois ramos distintos; contrasta com 
unirreme, semramifica^ao. 

bivalente (do latim bi = duplo + valen = valido). Pares de cromossomos homologos na sinapse, na primeira divisao meiotica; 

tetrade. 

blastocele (do grego blastos = gomo + koilos = cavidade). Cavidade da blastula. 

blastocisto (do grego blastos = gomo + kystis = cavidade vazia). Embriao de mamiferos no estagio de blastula. 
blastomero (do grego blastos = gomo + meros = parte). Celula do estagio inicial de clivagem 
blastoporo (do grego blastos = gomo + poros = passagem, poro). Abertura externa do arquenteron na gastrula. 
blastula (do grego blastos = gomo + do latim ula = diminutivo). Estagio embrionario inicial de muitos animals; consiste em 
uma massa oca de celulas. 

blefaroplasto (do grego blepharon = palpebra + plastos = formado). Ver corpo basal. 
blending. Ver beran^a poligenica. 

bombicol. Substancia quimica volatil produzida pela femea virgem da mariposa do bicho-da-seda para atrair machos, 
boreal (do latim boreas = vento do norte). Relativo a area biotica da regiao ao norte caracterizada pela predominancia de 
florestas de coniferas e de tundra. 

bradizoito. Coccidio (parasite unicelular), como Toxoplasma gondii, que e encapsulado emcistos teciduais e divide-se 
lentamente. 

branquia foliacea. Estrutura respiratoria de quelicerados aquaticos (Arthropoda), na qual muitas branquias delgadas e 
preenchidas por sangue sao arranjadas como as paginas de umlivro. Atroca gasosa ocorre quando a agua do mar passa 
entre cada par de branquias. 

branquial (do grego branchia = branquia). Referente as branquias. 

braquia^ao (do \sit\mbrachium = bra^o). Locomo^ao baseada no deslocamento dos bravos de umponto de apoio a outro. 
braquial (do latim brachium = bra^o). Referente ao bra^o. 

braquiolaria (do latim brachiola = pequeno bra^o + aria = pertencente a). Earva de asteroide desenvolvida a partir de uma 
larva bipinaria e que apresenta tres processes pre-orais com ventosas. 
briofitas (do grego bryo = germinar para fora + phyta = plantas). Plantas nao vasculares que compreendem os musgos, 
antoceros e hepaticas. 

bronquio (do grego bronchos = tubo de ar). Cada uma das duas divisoes primarias da traqueia que conduz aos pulmoes 
direito e esquerdo. 

bronqm'olo (do grego bronchion, diminutivo de bronchos = tubo de ar). Pequeno ramo do bronquio comparedes delgadas. 
brotamento. Tipo de reprodu9ao na qual o descendente surge por meio do crescimento a partir de um progenitor, sendo ele 
inicialmente menor que o progenitor. Uma falha na separa9ao dos descendentes do seu progenitor leva a forma9ao de uma 
colonia. 

bucal (do latim bucca = bocbecba). Relativo a cavidade da boca. 

bursa (do latim medieval bursa = saco, bolsa feita de pele). Cavidade sacular. Em equinodermos ofiuroides, bolsa que se 
abre na base dos bra90S e que funciona na respira9ao e na reprodu9ao (bolsas genitorrespiratorias). 

c 

cadeia alimentar. Transferencia de energia de compostos vegetais para organismos que se alimentamde plantas, por sua vez 
ingeridos por organismos que se alimentam destes que ingeriram plantas e que, atraves de uma serie linear, comem outros 
organismos e sao por estes comidos tambem Cadeias alimentares conectam-se e ramificam-se para formar redes 
alimentares. 


calice (do latim ta?a de uma flor), Qualquer uma das diversas estruturas zoologicas com forma de ta9a. 
caloria (do latim calere = calor), Unidade de calor defmida como a quantidade de calor necessaria para aquecer 1 g de agua 
de 14,5 para 15 , 5 °C; 1 eal = 4,184 joules no Sistema Internacional de Unidades. 
canais. Poros criados pelas protelnas transmembrana que permitem aos Ions e agua desloearem-se atraves da membrana 
plasmatiea por difusao. Eles podem fiear sempre abertos ou aeionados por sinais espeelficos para abri-los ou fecha-los 
(p. ex., canais aeionados quimicamente oupor voltagem). 

canais com barreira, Poros na membrana plasmatiea, eriados por proteinas transmembrana, que se abrem ou feeham em 

resposta a um sinal espeeifieo, tais eomo liga^ao a uma substaneia quimica (barreira quimica), uma mudan9a de poteneial 
na membrana (barreira de voltagem) ou distor9ao da membrana (barreira mecanica). Esses canais, quando se abrem, 
permitem que ions e agua desloquem-se atraves da membrana plasmatiea por difusao. 
canais radiais. Canais ao longo dos ambulacros e que partem do eanal eireular dos equinodermos; tambem, os eanais 
revestidos de coanoeitos das esponjas sieonoides. 
canal alimentar. Tubo digestive. 

canal ginecoforico (do grego gyne = mulher + pherein = portar), Suleo presente nos maehos de certos trematodeos, onde 
sao carregadas as femeas. 

capacidade de calor espeeifieo alta. Significa uma grande quantidade de energia necessaria para aumentar a temperatura da 
agua liquida ( 1 °C por grama). 

capacidade de suporte. Numero maximo de individuos que podem resistir a condi96es ambientais especificas. 
capilar. Vaso sanguineo extremamente fino (em media, nos mamiferos, temcerca de 8 pmde diametro) que liga os sistemas 
arterial e venoso dentro dos tecidos e e composto apenas por uma camada de celulas endoteliais. Os capilares 
estabelecemuma interface entre o sistema circulatorio e as celulas, permitindo a filtra9ao de oxigenio, nutrientes e 
moleculas de sinaliza9ao (p. ex., hormonios) para as celulas e absorvem delas os restos metabolicos. 
capitulo (do \sitim capitulum = pequena cabe9a). Termo aplicado a estruturas diminutas e com forma de cabe9a, presentes 
em varies organismos, incluindo proje96es do corpo portadoras de pe9as bucais de acaros e carrapatos. 
captaculos (do latim capture = prender), Tentaculos que se estendem a partir da cabe9a de moluscos escafopodes, utilizados 
na alimenta9ao. 

carapa9a (do frances, a partir do espanhol carapacho = concha). Plaea em forma de eseudo que eobre o cefalotorax de 
certos erustaceos; por9ao dorsal da eobertura de uma tartaruga. 
carater. Componente do fenotipo (ineluindo earaeteristioas morfologicas, moleeulares e eomportamentais espeeifieas, dentre 
outras) utilizado por sistematas para diagnostiear especies ou taxons superiores; para avaliar relacionamento filogenetico 
entre diferentes especies ou entre taxons superiores; ainda, para averiguar relaeionamento entre popula96es de uma mesma 
espeeie. 

carboidrato (do latim carbo = carvao + do grego hydor = agua). Compostos de earbono, hidrogenio e oxigenio que tern a 
formula generalizada (CH20)n; aldeido ou cetona derivados de alcoois poli-hidricos, com atomos de hidrogenio e oxigenio 
uni dos na razao 2:1. 

carboxila (Carbono + oxigenio + il = sufixo de radical quimico). Grupo acido de moleculas organicas (-COOH). 
cardiaco (do grego kardia = cora9ao). Pertencente ou relative ao cora9ao. 

carenada (do latim carina = quilha ou carena). Que apresenta uma quilha; em particular, aves voadoras com uma quilha (ou 
carena) no esterno para origem de musculos de voo; eontrasta eomratita. 
carnivoro (do latim carnivorous = comedor de came). Mamifero pertencente a ordem Carnivora. Tambem, qualquer 
organismo que se alimenta de outros animals. 

caroteno (do latim carota = cenoura + ene = carboidrato insaturado de cadeia reta). Pigmento vermelho, amarelo ou 
laranja, pertencente ao grupo dos carotenoides; precursor da vitamina A. 
cartilagem (do latim cartilago, similar ao latim cratis = feito de vime). Tecido conjuntivo especializado, translucido, que 
compoe a maior parte do esqueleto de embrioes e de vertebradosjovens, bemcomo de peixes cartilaginosos adultos, tais 
como tubaroes e raias; em outros vertebrados adultos, esse tecido e, em grande parte, substituido por osso. 


casal. Associa9ao entre um macho adulto e uma femea adulta para reprodu9ao. Caracteristico de especies monogamicas. 
casta (do latim castus = puro, separado), Uma das formas polimorficas dentro de uma sociedade de insetos, eom cada easta 
tendo tarefas espeeifieas, tais como rainha, operaria e soldado. 
casulo (do latim casa/fl = vestimenta sacerdotal). Envoltorio protetor de estagios de desenvolvimento ourepouso; as vezes 
referente ao involucre e seu conteudo: por exemplo, o casulo de uma mariposa ou a cobertura protetora dos embrioes em 
desenvolvimento de alguns anelideos. 

catabolismo (do grego kata = para baixo + bol = lan9ar + ism = sufixo que significa estado de uma condi9ao). 

Metabolismo destrutivo; processo pelo qual moleculas complexas sao reduzidas a moleculas mais simples, 
catadromo (do grego kata = para baixo + dromos = corredor). Refere-se aos peixes que migramda agua doce para o 
oeeano, para desovar. 

cataUsador (do grego kata = para baixo + lysis = quebra, perda), Substaneia que aeelera uma rea9ao quimica, mas nao se 
torna parte do produto final. 

caudal (do latim cauda = cauda), Constituir a, perteneer a ou relative a eauda. 

causa final (do latim ultimatus = ultimo + causa = causa). Os fatores evolutivos responsaveis pela origem, estado presente 
ou fun9ao de um sistema biologico. 

causa imediata. Ver causa proximal. 

causa proximal (do \at\mproximus = mais proximo + causa). Explica9ao do funcionamento de um sistema biologico, em 
determinado memento e loeal, de eomo um animal realiza suas fun96es metabolieas, fisiologieas e comportamentais (= 
eausa imediata). 

caveolas (do cavea = caverna + sufixo diminutivo). Vesieulas invaginadas e eavidades na pinoeitose. 
cavidade gastrovascular (do grego gaster = estomago + do latim vasculum = pequeno vaso). Cavidade do eorpo de alguns 
invertebrados basais que atua tanto na digestao como na circula9ao e que apresenta uma abertura unica, que funciona como 
boca e anus. 

cecilia. Qualquer anfibio membro da ordemGymnophiona (tambem denominada Apoda). 

ceco (do latim caecus = ceco). Diverticulo em fundo cego que se inicia no intestine grosso; qualquer bolsa ou diverticulo 
similar. 

cefaliza9ao (do grego kephale = cabe9a). Processo evolutive pelo qual orgaos sensoriais e apendices especializados 
tornam-se localizados na exbemidade da oabe9a dos animals, 
cefalotorax (do grego kephale = cabe9a + torax). Divisao eorporea eneontrada emmuitos Araehnida e erustaeeos 
superiores, nos quais a cabe9a funde-se com alguns segmentos toracicos oucomtodos estes. 
celenteron (do grego koilos = espa9o + enteron = intestino). Cavidade interna de umcnidario; eavidade gastrovaseular; 
arquenteron. 

celoma (do grego koildma = cavidade). Cavidade do eorpo dos animals triblasticos e revestida por peritonio mesodermico. 
celomado. An imals que apresentam celoma; tambem chamados eucelomados. 

celomocito (do grego koilo~ma = cavidade + kytos, compartimento vazio). Ouba denomina9ao para ameboeito; celula 
primitiva ou indifereneiada do celoma e do sistema hidrovascular dos equinodermos. 
celomoduto (do grego koilos = espa9o + do latim ductus = dire9ao). Ducto condutor de excretas, gametas (ou ambos) do 
celoma ao exterior. 

celula apresentadora de antigeno. Celula do sistema imunologico que realiza a fagocitose (fagocito) do antigeno e ativa as 
respostas imunologicas adquiridas. 

celula B. Tipo de linfocito que e o mais importante na resposta imunologica humoral. 

celula ciliada. Importante componente sensorial de varies tipos de receptores mecanicos e auditivos encontrados em orgaos de 
equilibrio e de audi9ao, tanto de invertebrados (estatocistos) como de vertebrados (orgao vestibular, orgao de Corti). Os 
“cilios” sao microvilosidades ou termina96es sensoriais que se projetamda superficie celular e, quando se curvam, pela 
a9ao de estimulos mecanicos, geram impulsos nervosos ou potenciais de a9ao, comunicando um sinal ao sistema nervoso 


central. 

celula dendritica. Celula pertencente ao sistema fagocitario mononuclear que realiza fagoeitose, e e uma eelula da pele que 
apresenta antlgenos; seereta eitocinas. Tambem ehamada celula de Langerhans. 
celula-flama. Estrutura oea especializada, de uma ou varias eelulas pequenas, que eontemumtufo de flagelos situados na 
extremidade de umpequeno tiibulo (a “llama”) comfun9ao exeretora ou osmorreguladora; tiibulos eoneetados que se 
abrempara o exterior. Ver solenocito, protonefridio. 

celula germinativa. Celula haploide (ovulo ou espermatozoide) euja fertiliza9ao por uma outra do tipo oposto produz um 
zigoto diploide; tambem denominada gameta. 

celula neurossecretora, Qualquer celula (neuronio) do sistema nervoso que produz umhormonio. 
celula plasmatica (plasmocito) (do grego plasma = forma, molde), Produzida a partir de uma celula B que foi ativada 
durante uma resposta imunologica humoral; funciona para seeretar antieorpos. 
celula T, Tipo de lirrfoeito importante na resposta imunologiea celular e na regula9ao da maior parte das respostas 
imunologicas. 

eelulas assassinas por natureza. Celulas semelhantes aos linfoeitos que podemmatar eelulas irrfeetadas por virus e eelulas 
tumorais na auseneia de anticorpo. 

celulas cloragogenas (do grego chloros = verde-claro + agogos = um Uder, um guia). Celulas peritoneais modifieadas, 
esverdeadas ou acastanhadas, agregadas ao redor do tubo digestivo de certos anelldeos; aparentemente auxiliamna 
elimina9ao de residues nitrogenados e no transporte de alimento. 
celulas de Kupffer, Celulas fagoeitarias e antlgenos no figado; parte do sistema fagocitario mononuclear, 
celulas de memoria, Popula9ao de lirrfocitos B, de vida longa, que permanecem ativos apos a resposta imunologica e que 
proporcionamuma resposta secundaria. 

celulas emcolarinho. Celulas comumunico flagelo rodeado por umanel de microvilosidades. Os coanocitos dos 
espongiarios sao celulas emcolarinho, como emcoanoflagelados, mas tambempodemocorrer emoutros taxons, 
celulas microgliais. Celulas fagoeitarias do sistema nervoso central, parte do sistema reticuloendotelial. 
celulas nutridoras, Celulas unicas ou camadas de celulas que circundam outras celulas ou estruturas, ou ainda adjacentes a 
estas, para as quais as celulas nutridoras proveemnutrientes e moleculas (p. ex., para os oocitos dos insetos oujovens de 
Trichinella spp.). 

celulas T citotoxicas (do grego kytos = compartimento vazio + toxina), Celulas T especiais, ativadas durante respostas 
imunologicas por media9ao celular, que reconheceme destroem celulas irrfeetadas por virus, 
celulase (do \at\mcella = camara). Enzima que quebra a celulose; sintetizada apenas por bacterias e alguns protozoarios. 
celulose (do latim cella = camara). Principal polissacaridio presente nas membranas celulares de vegetais e de algnns 
fungos; earboidrato insoluvel (Cg HioOs)^ que e convertido emglicose por hidrolise. 
cenecio (do grego koinos = commn + oikion = casa). Secre9ao dos individuos de uma colonia de eetoproetos; pode ser 
quitinosa, gelatinosa ou calcaria. 

cenenquima (do grego koinos = compartilhado + enchyma = algo que preenche), Tecido de mesogleia que se estende entre 
os polipos de oetocorais (filo Cnidaria). 

cenossarco (do grego koinos = compartilhado + sarkos = came). Parte interna, viva, do hidroeaule dos hidroides. 
centriolo (do grego kentron = centro de um circulo + do latim ola = pequeno), Organela eitoplasmatiea diminuta, em geral 
eneontrada no centrossomo e eonsiderada o eentro ativo de divisao da eelula animal; organiza as fibras do fuso durante a 
mitose e a meiose. Amesma estrutura que corpo basal ou einetossomo. 
centro de origem. Area geografica oeupada por uma especie, ou taxon de categoria mais elevada, durante sua evolu9ao 
inieial; eontrasta eom areas eolonizadas por dispersao depois da origem evolutiva da espeeie. 
centrolecito (do grego kentron = centro de um circulo + lekithos = vitelo), Tipo de ovo dos insetos eujo vitelo eoneentra-se 
no centro. 

centromero (do grego kentron = centro de um circulo + meros = parte). Constri9ao localizada emposi9ao caracteristica de 
umdado cromossomo; carrega o cinetocoro. 


centrossomo (do grego kentron = centre de um circulo + soma = corpo), Centro de organiza9ao do microtubulo durante a 
divisao nuelear da maioria das eelulas eueariotas; tambem, o centre organizador para a por9ao do microtubulo do 
citoesqueleto; emanimais e emmuitos organismos unicelulares, o centrossomo circunda os centriolos. 
cerates (do grego keras = corno). Processes dorsais para trocas gasosas de alguns nudibranquios. 
cercaria (do grego kerkos = cauda + do latim aria = pertencente a). Larva girinoide de trematodeos. 
cerda (do latim seta = cerda), Estrutura quitinosa em forma de agulha presente no tegumento de anelideos e artropodes, entre 
outros. 

cervice (do latim cervix = pesco9o), Abertura ou canal do utero de um mamlfero. Adjcervical, refere-se tambem as 
vertebras localizadas no pesco90 dos vertebrados. 

cianobacterias (do grego kianos = substancia azul-escura + bakterion = diminutivo de baktron, um conjunto). Procariotas 
fotossinteticos, tambem denominados algas azuis, cianofitas. 
ciclina. Proteina importante no controle do ciclo de divisao celular mitotica. 

ciclo biogeoqm'mico. Descri9ao do fluxo de elementos quimicos, tais como carbono ou fosforo, atraves das partes que 
compoem o ecossistema e seu ambiente abiotico, incluindo a quantidade de um elemento presente nos varies estagios da 

rede alimentar. 

ciclo estral, Episodios periodicos de estro ou cio, quando as femeas da maioria das especies tornam-se sexualmente 
receptivas. 

cidipidio (do grego kydippe = virgem ateniense mitologica). Larva livre-natante da maioria dos ctenofores. Superficialmente 
similar ao adulto. 

ciencia evolutiva. Investiga96es empiricas na biologia das causas principals que utilizamo metodo comparativo. 
ciencia experimental, Investiga96es empiricas em biologia de principios imediatos que utilizamo metodo experimental, 
cifistoma (do grego skyphos = copo + stoma = boca). Eorma polipoide de um cifozoario. 

cilio (do latim = cilio), Estrutura vibratil, filamentosa, de uma organela encontrada emmuitas eelulas animals. Os 

cilios podem ser usados para mover particulas ao longo da superftcie celular ou para locomo9ao de formas unicelulares 
ciliadas. 

cinclides (do grego kinklis = abertura emtreli9a ou divisao), Pequenos poros na parede externa do corpo das anemonas-do- 
mar, para extrusao dos aconcios. 

cinetico (do grego kinesis = movimento), Movimentos realizados por um organismo emresposta a um estimulo. 
cinetocoro (do grego kinein = mover + choris = separado, a parte), Um disco de proteinas, localizado no centromero, 
especializado em interagir com as libras do fuso durante a mitose. 
cinetodesmo (do grego kinein = mover + desma = ponte), Eibrila proveniente do cinetossomo de um cilio de um 
protozoario ciliado que se estende ao longo da fileira de cinetossomos. 
cinetoplasto (do grego kinetos = mover + plastos = moldado, formado), Organela celular que funciona emassocia9ao com 
um cinetossomo na base de um flagelo; presumivelmente derivado de uma mitocondria. 
cinetossomo (do grego kinetos = mover + soma = corpo), Organela ou corpusculo autoduplicavel associado a base de um 
flagelo ou cilio; similar ao centriolo, tambem denominado corpo basal oublefaroplasto. 
cinina (do grego kinein = mover + in = sufixo de bormonios), Tipo de hormonio liberado proximo de seu local de origem; 
tambem denominado para-hormonio ou hormonio tecidual. 

cinodontes (do grego kynodon = dente canino), Grupo de sinapsidos carnivoros mamaliformes do Permiano Superior e do 
Triassico. 

circadiano (do latim circa = ao re dor + dies = dia), Periodo que se estende por aproximadamente 24 h. 
circula9ao dupla, Sistema para distribui9ao do sangue emdois circuitos separados nos vertebrados tetrapodes. Umcircuito 
transporta sangue desoxigenado do cora9ao para os pulmoes para oxigena9ao e retorna para o cora9ao como sangue 
oxigenado; um circuito separado transporta sangue oxigenado para os tecidos onde o oxigenio e liberado e, entao, retorna 
desoxigenado ao cora9ao. Acircula9ao dupla apresenta varios mecanismos para separar os circuitos alternativos. 


cirro (do latim c/rms). Estrutura similar a umtufo de cabelos emumapendice de inseto; organela locomotora formada pela 
fusao de cilios; orgao copulatorio masculino de alguns invertebrados. Cirros podem referir-se a tufos de eilios fundidos 
emmembros dos Ciliophora. 

cirtocito (do grego kyrte = cesta de peixes, cesta + kytos = compartimento vazio), Celula protonefridial comflagelo unieo 
envolto emumcilindro de bastoes citoplasmaticos. 

cistacanto (do grego kystis = vesicula, bolsa + akantha = espinho). Estagio juvenil de um acantocefalo capaz de infectar o 
hospedeiro definitivo. 

cisterna (do latmicista = caixa). Espa^o entre as membranas do reticulo endoplasmatico. 

cisticerco (do grego kystis = vesicula, bolsa + kerkos = cola). Tenia j ovem que eonsiste em uma vesieula com um escolex 
retraido e invaginado; contrasta comcisticercoide. 

cisticercoide (do grego kystis = vesicula, bolsa, + kerkos = cola + eidos = forma). Larva de tenia que eonsiste emum cisto 
solido comum escolex invaginado; contrasta com cisticerco. 

cistidio (do grego kystis = bexiga). Nos ectoproctos, o exoesqueleto secretado mais a cobertura de camadas vivas aderentes. 
cisto, Estagio quiescente e resistente de umorganismo, emgeral envolto emuma parede secretada. 

cisto hidatico (do grego hydatis = vesicula aquosa), Tipo de cisto formado pelos jovens de certos cestodeos {Echinococcus) 
emseus hospedeiros vertebrados. 

cistron (do latim cista = caixa), Serie de codons do DNA, codificadora de uma cadeia polipeptidica inteira. 
citocina (do grego kytos = compartimento vazio + kinein = mover), Hormonio polipeptidico envolvido na comunica9ao 
entre celulas participantes de uma resposta imunologica e secretado pelo encefalo como um neurotransmissor. Muitas 
citocinas diferentes tern sido isoladas, e elas podem afetar as celulas que as secretaram, celulas vizinhas ou celulas em 
locals distantes. Incluemas adipocinas. 

citocinese (do grego kytos = compartimento vazio + kinesis = movimento), Divisao do citoplasma de uma celula. 
citocromos (do grego kytos = compartimento vazio + chroma = cor). Varies pigmentos ricos emferro que atuamcomo 
transportadores de eletrons na respira^ao aerobica. 

citofaringe (do grego kytos = compartimento vazio + pharynx = garganta), Esofago pequeno tubular de eucariotas 
unicelulares flagelados. 

citologia comparativa, Estudos sobre a varia^ao intra- e interespecifica na estrutura dos cromossomos, como objetivo de 
revelar homologias nessa estrutura. 

citopigio (do grego kytos = compartimento vazio + pyge = ancas ou nadegas). Local especializado na expulsao de residues 
em alguns protozoarios. 

citoplasma (do grego kytos = compartimento vazio + plasma = forma), O material vivo da celula, exceto o nucleo. 
citoprocto (do grego kytos = compartimento vazio + proktos = anus). Local, emumprotozoario, onde o material nao 
digerivel e expelido. 

citosol (do grego kytos = compartimento vazio + do latim, sol, de solutus = soltar-se), Por9ao nao estruturada do 
citoplasma emque as organelas estao suspensas. 

citossomo (do grego kytos = compartimento vazio + soma = corpo), Corpo celular no interior da membrana plasmatica. 
citostoma (do grego kytos = compartimento vazio + stoma = boca), Boca celular de muitos protozoarios. 
cladistica (do grego klados = ramo, broto), Sistema de ordenar taxons a partir da analise de caracteres derivados 
evolutivamente de maneira que o arranjo reflita rela96es filogeneticas. 
dado (do grego klados = ramo), Um taxon, ou outre grupo, constituido per uma especie ancestral e todos os sens 
descendentes, compondo umramo distinto emuma arvore filogenetica. 
cladograma (do grego klados = ramo + gramma = carta), Diagrama ramificado que exibe o padrao pelo qual especies, ou 
taxons superiores, compartilham caracteres derivados evolutivamente. 
cladograma geral de area, Cladograma que representa a sequencia de lragmenta9ao historica entre diversas areas geograficas 
de endemismo; representa os padroes compartilhados que se ramificam de cladogramas individuals de muitos taxons, que 


compartilham areas de endemismo comuns. 

clasper. Proje9ao digitiforme situada na regiao medial das nadadeiras pelvieas dos maehos de eondrietes e alguns 
plaeodermos; orgao usado para penetrar no sistema reprodutivo da femea e transferir esperma. 
clatiina (do latim chathri = treli^a). Proteina formadora do revestimento retieulado de invagina96es da membrana eelular nas 
endoeitoses mediadas por receptores. 

cUmax (do grego klimax = escada). Estagio de estabilidade relativa que e atingido por uma eomunidade de organismos no 
apice do desenvolvimento de uma sucessao ecologica; termo tambemutilizado para orgasmo. 
clitelo (do latim clitellae = albarda), Regiao do corpo com alguns segmentos espessados, em forma de sela, de muitos 
oligoquetos e sanguessugas. Produz o casulo no qual os ovos sao depositados durante a reprodu9ao sexuada. 
clivagem (do ingles antigo cleofan = cortar). Processo de divisao eelular e nuclear do zigoto de animals, 
clivagem bilateral, O primeiro piano de divisao eelular, no inicio do desenvolvimento embrionario, divide o zigoto emlados 
direito e esquerdo, que sao mantidos nas clivagens subsequentes. 
clivagem determinada, Tipo de clivagem, Ifequentemente emespiral, na qual o destino dos blastomeros e determinado muito 
cedo no desenvolvimento; clivagem emmosaico. 

clivagem discoidal. Divisao eelular no inicio do embriao que ocorre emumpequeno disco de citoplasma localizado sobre 
uma grande massa de vitelo. 

clivagem espiral. Tipo de clivagem embrionaria na qual os pianos de clivagem sao diagonals ao eixo polar, e celulas 
desiguais sao produzidas por clivagens altemadas nos sentidos horario e anti-horario emtorno do eixo de polaridade; 
ocorre tipicamente com uma clivagem emmosaico. 

clivagem boloblastica (do grego holo = completo + blastos = germe). A divisao completa e aproximadamente uniforme das 
celulas, nos estagios iniciais do embriao. Ocorre emmamiferos, anfioxos e em muitos invertebrados aquaticos cujos ovos 
contemuma pequena quantidade de vitelo. 

clivagem indeterminada. Tipo de clivagem na qual o destino dos blastomeros nao esta, no inicio do desenvolvimento, 
determinado emtecidos ou orgaos, como ocorre, por exemplo, em equinodermos e vertebrados; clivagem reguladora. 
clivagem radial. Tipo de clivagem na qual os primeiros pianos de divisao eelular sao simetricos ao eixo polar, comcada 
blastomero de uma camada situado diretamente sobre o blastomero da camada seguinte; ocorre, tipicamente, em clivagem 
reguladora. 

clivagem reguladora. Ver clivagem radial. 

clivagem rotacional. Tipo de clivagem caracteristico da maioria dos mamiferos, no qual, na segunda divisao eelular, um 
blastomero divide-se segundo um piano equatorial, e o outro, segundo um piano meridional, 
clivagem superficial, Clivagem na qual a divisao nuclear ocorre sema divisao do citoplasma durante os primeiros estagios. 

Posteriormente, a membrana eelular invagina-se para envolver os nucleos e formar celulas. 
cloaca (do latim cloaca = esgoto). Camara posterior do sistema digestive receptora de fezes e produtos urogenitais de muitos 
vertebrados. Emcertos invertebrados, por9ao terminal do sistema digestive que tambem desempenha fun96es respiratoria, 
excretora e reprodutiva. 

clonagem. Produ9ao de organismos geneticamente identicos atraves de reprodu9ao assexuada. 
clone (do grego klon = re bento), Todos os descendentes derivados por reprodu9ao assexuada de umunico individuo. 
clorocruoiina (do grego chlo~ros = verde-claro + do latim cruor = sangue), Pigmento respiratorio esverdeado contendo 
ferro e dissolvido no plasma sanguineo de certos poliquetas marinhos. 
clorofila (do grego chloros = verde-claro + phylldn = folha). Pigmento verde fotossintetico de cianobacterias, plantas e 
eucariotas unicelulares. 

cloroplasto (do grego chloros = verde-claro + plastos = modelado), Organela presente nas celulas das plantas que contem 
clorofila e e 0 local fisico da fotossintese; ocorre tambem em eucariotas unicelulares fotossinteticos. 
cnida (do grego knide = agulba). Organelas comespinho ou adesivas formadas no interior dos cnidocitos no filo Cnidaria; 
umtipo comum sao os nematocistos. 

cnidoblasto (do grego knide = urtiga + blastos = germe), Ver cnidocito. 


cnidocilio (do grego knide = vrtign + do latim, cilium = cabelo), Qlio modificado dos cnidocitos que disparamas cnidas em 
cnidarios. 

cnidocito (do grego knide = urtiga + kitos = compartimento vazio). Celula intersticial modificada que carrega o 
nematocisto; o cnidocito e denominado cnidoblasto durante o desenvolvimento do nematocisto. 
coacervato (do \a.t\m coacervatus = amontoado). Agregado de gotas coloidais unidas por formas eletrostaticas. 
coagula^ao. Processo atraves do qual uma serie de enzimas e ativada, coagulando o sangue. 

coanoblasto (do grego choane = ima\ + blastos = germe), Umdos varies elementos celulares no interior de umtecido 
sincicial de uma esponja hexactinelidea; os coanoblastos carregam extensoes flageladas denominadas corpos comcolar. 
coanocito (do grego choane = fu nil + kyto^ = compartimento vazio). Celulas com uma regiao em forma de colarinho, 
flageladas, que revestemas cavidades e canais das esponjas. 

coanoflagelado. Qualquer membro do clado de protozoarios que apresenta um flagelo simples circundado por uma coluna de 
microvilosidades; alguns formam colonias e todos estao incluidos emum grande clado de opistocontes. 
coccidio (do grego kokkis = semente, grao), Protozoario parasito intracelular pertencente a uma classe do filo Apicomplexa; 
um exemplo e o organismo causador da malaria. 

coclea (do ingles snail = caramujo, a partir do grego kochlos = caramujo), Cavidade tubular da orelha interna que contem 
os orgaos essenciais da audi^ao; ocorre em crocodilos, aves e mamiferos; e espiralada emmamiferos. 
codigo de barras de DNA, Tecnica para identificar organismos ate especie usando a sequencia de informa^ao de umgene 
padrao presente em todos os animais. O gene mitocondrial que codifica a citocromo c oxidase I {COI) e usado 
Ifequentemente. 

codigo genetico, A correspondencia entre a sequencia de bases de uma molecula de DNA ou RNA mensageiro e a sequencia 
de aminoacidos de uma proteina codificada. 

codominancia. Condi^ao pela qual cada alelo mantem sua expressao homozigota distinguivel na condi^ao heterozigota, nao 
combinando fenotipos homozigotos separados (contrasta comheran^a intermediaria). Genes para os grupos sanguineos Ae 
B apresentam codominancia. 

codon (do latim code = codigo + on), Sequencia de tres nucleotidios adjacentes, na molecula do RNA mensageiro, 
codificadora de umaminoacido. 

coenzima (do latim, prefixo, co = com + do grego enzymos = fermentado, de en = em + zynte = fermento), Substancia 
necessaria a ativa9ao de uma enzima; constituinte prostetico, nao proteico, de uma enzima. 
coespecifico (do latim com = junto + species). Um membro da mesma especie. 

colageno (do grego kolla = cola + genos = descendente). Proteina estrutural, a mais abundante no reino animal, 
caracterizada por um alto teor dos aminoacidos glicina, alanina, prolina e hidroxiprolina. 
colencito (do grego kolla = cola + en = em + kytos = compartimento vazio), Tipo de celula, em forma de estrela, das 
esponjas e aparentemente contratil. 

colenquima (do grego kolla = cola + enchyma = infusao). Mesenquima gelatinoso que contem celulas indiferenciadas; ocorre 
em cnidarios e ctenoforos. 

colinergica (do grego chole = bile + ergon = trabalbo). Tipo de fibra nervosa que libera acetilcolina a partir do axonio 
terminal. 

coloblasto (do grego kolla = cola + blastos = germe). Celula dos tentaculos dos ctenoforos secretora de substancia adesiva. 
coloide (do grego kolla = cola + eidos = forma). Sistema bifasico no qual as particulas constituintes de uma fase estao 
suspensas na outra. 

columela (do latim columella = coluna pequena). Coluna central da concha dos gastropodes. 

comedor de suspensao (= suspensivoro), Organismo aquatico que coleta particulas de alimento emsuspensao na agua 
envolvente; tais particulas sao filtradas outomadas por algumoutro metodo. 
comensaUsmo (do latim cum = junto + mensa = mesa), Rela9ao na qual um individuo vive junto, ou sobre outro, e e 
beneficiado sem afetar o hospedeiro; Ifequentemente simbiotica. 


cortipara^ao por grupo externo. Metodo para determinar a polaridade de umcarater emuma analise cladistica de umgrupo 
taxonomico. Os estados do carater encontrados emumgrupo que esta sendo estudado sao julgados como ancestrais se eles 
tambemocorrerememtaxons relacionados como grupo de estudo (= grupos externos); estados de carater que ocorrem 
apenas dentro do grupo que esta sendo estudado, mas nao nos grupos externos, sao julgados como tendo derivado 
evolutivamente dentro do grupo estudado. 

competifao. Situa^ao na qual, por dependencia da mesma fonte de alimento, abrigo ou outros recursos, os nichos de duas 
especies de uma mesma comunidade estao sobrepostos emumcerto grau, o que afeta negativamente a sobreviveneia de 
ambas. 

competigao assimetrica, Ver amensalismo. 

complementar. Descreve uma rela9ao entre duas heliees de DNA ou RNA, euja sequeneia de bases permite a forma9ao de 
uma molecula hibrida com dupla-helice pela agio de pontes de hidrogenio entre as bases de cada helice. 
complemento. Denomina9ao de uma serie de proteinas do sangue. As proteinas do complemento sao ativadas por liga96es 
com anticorpos para invadir organismos e ocasionar a ruptura de celulas estranhas ao organismo. Algumas proteinas do 
complemento ligam-se tambem a complexes do tipo antigeno-anticorpo, aumentando a fagocitose pelas celulas fagoeitarias 
do sistema imunologico. 

cortiplexo apical. Certa combina9ao de organelas eneontradas emprotozoarios do filo Apicomplexa. 

cortiplexo de Golgi (de Golgi, histologista itallano). Parte do sistema de membranas citoplasmaticas que atua eomo um centre 
coletor e armazenador de proteinas e polipeptidios seeretados. Tambem chamado de aparelho de Golgi, 
cortiplexo principal de histocompatibilidade (MHC). Complexo de genes que codificam proteinas (antigenos) inseridas na 
membrana eelular; tais proteinas sao a base do proprio reconheeimento (sel/) e do alheio {nonself) pelo sistema 
imunologico. 

complexo sinaptonemico (do grego synapsis = uma unlao + nema = cordao), Estrutura que mantem cromossomos homologos 
unidos durante a sinapse na profase I da meiose. 

comportamento agonlstico (do grego agonistes = combatente). A9ao ofensiva ou amea9a dirigida a outro organismo. 
comportamento altrulstico, Umtermo usado inicialmente por Darwin para designar um comportamento desempenhado por 
umindividuo para auxiliar outros, embora aparentemente aumente seu proprio risco. Salvo se tais comportamentos tiverem 
ao menos beneficios indiretos para favorecer o individuo que o realiza, a evolu9ao desses comportamentos nao pode ser 
explicada por sele9ao natural. Explica96es neodarwinistas desses comportamentos incluem sele9ao de parentesco e 
altruismo reciproco. 

comportamento cooperativo. Participa9ao de um organismo emuma atividade grupal que favorece a contribui9ao genetica de 
cada participante as gera96es futuras. Inclui forrageamento coletivo e padroes de comportamento reprodutivo. 
comportamento coordenado socialmente. Atividade na qual um organismo ajusta suas a96es de acordo coma presen9a de 
outros individuos de forma a aumentar seu proprio sucesso reprodutivo. Inelui tanto comportamentos cooperativos como 
agonisticos. 

comportamento especial de densidade. Refere-se a maior densidade da agua na fase liquida do que na solida. 
comportamento estereotipado. Padrao de comportamento repetido compouca varia9ao na sua execu9ao. 
composto. Substancia cujas moleculas sao compostas de atomos de dois oumais elementos. 

comunldade (do \atim communitas = comunidade, irmandade), Ver comunldade ecologica e comunidade reprodutiva. 
comunldade cbmax (do grego klimax = escada, cMmax), Comunidade final de uma sucessao ecologica, mais ou menos 
estavel, autoperpetuante, cuja continuidade depende da persistencia das condi96es ambientais associadas ao seu 
desenvolvimento. 

comunldade de manguezal. Comunidade submarina rica em organismos que se alimentamde material depositado 

(caranguejos, ostras e camaroes) e assoeiada a raizes submersas de arvores do manguezal em algumas eostas tropicals, 
comunldade ecologica. Grupo de espeeies assoeiado a uma area eomume interagindo emrela96es autossustentaveis e 
autorreguladoras. 

comunldade reprodutiva. Um dos criterios gerais utilizados para a categoria de especie e compartilhados, ate certo grau, por 


todos os conceitos formais de especie e o de que uma especie constitui uma popula9ao ou linhagem de popula96es 
reprodutivamente conectada, a qual nao se mistura livremente com outras na natureza. 
conceito biologico de especie. Define especie como uma eomunidade reprodutiva de popula96es reprodutivas (isoladas 
reprodutivamente de outras) que oeupam um nieho espeeifieo na natureza. 
conceito de coesao de especie. Define especie como a popula9ao mais inclusiva de individuos eompoteneial para eoesao 
fenotipiea atraves de meeanismos de coesao intrinseea; umrefinamento do conceito evolutivo de especie enfatizando 
processos genetieos populaeionais. 

conceito de linhagem geral de especies, Reinvidica9ao de Kevin de Queiroz que todos os conceitos eontemporaneos de 
especies eompartilham a defini9ao primaria de que espeeies e umsegmento de uma linhagem de nivel populacional. Os 
eoneeitos altemativos (conceito biologico de especie, conceito de coesao de especie, conceito evolutivo de especie, 
conceito filogenetico de especie e outros nao abordados neste texto) diferem em propriedades seeundarias usadas para 
guiar 0 reconheeimento taxomomico de espeeies (eomunidade reprodutiva, permutabilidade demografica e genetica, 
tendeneias e fun9ao evolutiva unica, linhagem diagnosticavel semramifiea9ao). 
conceito evolutivo de especie. Define espeeie como uma linhagem unica de popula96es aneestral-deseendentes, que mantem 
uma identidade propria, quando eomparada a outras linhagens semelhantes, e que apresenta suas proprias tendeneias 
evolutivas e destino historico; difere do eoneeito biologieo de espeeie por ineluir, explicitamente, uma dimensao temporal 
e linhagens assexuadas. 

conceito filogenetico de especie. Define espeeie como um agrupamento de organismos nao reduzivel (basal), 
diagnosticamente distinto de outros agrupamentos, e dentro do qual ha umpadrao parental de aneestralidade e 
descendeneia. 

conceito morfologico de especie, Ver conceito tipologico de especie. 

conceito tipologico de especie, Ano9ao pre-darwiniana, ja desaereditada, de que as espeeies eramelasses defmidas pela 
presen9a de earaeteristieas fixas e imutaveis (“esseneiais”) eompartilhadas por todos os membros. 
condilo (do grego kondylos = incha9o), Emineneia artieular de umosso. 

cone, Um dos tipos de celulas presentes na retina do olho de vertebrados usado para pereeber cor e formar imagens em 
ambientes bemiluminados. 

cone arterial, Extensao do ventriculo por onde o sangue deixa o cora9ao emanfibios e emalguns peixes; emmamiferos, 
constitui uma extensao do ventrieulo direito que alimenta o eireuito pulmonar. 
conjuga9ao (do latim conjugare = enla9ar-se), Uniao temporaria entre dois protozoarios eiliados, enquanto oeorremtroca de 
material cromatico e outros fenomenos nueleares, anterior a uma divisao celular por fissao binaria. Tambem a forma9ao de 
pontes citoplasmaticas, entre bacterias, para transfereneia de plasmidios. 
conjunto de cromossomos (= numero haploide), Todo o material cromossomico presente emumovulo haploide ou 
espermatozoide; a composi9ao exata de um conjunto de cromossomos varia entre as especies. 
conodontes (do grego con = cone + odont = dente), Eosseis microscopicos similares a dentes perteneentes a umgrupo 
extinto, aparentemente de vertebrados primitivos, conhecidos do periodo Cambriano ao Triassico. 
consumidor, Organismo cuja energia e materiais sao adquiridos pela ingestao de outros organismos, que podemser 
consumidores primarios, herbivoros ou carnivores. 

controle, Parcela de um experimento cientifico a qual a variavel emestudo nao e aplicada, mas e similar ao grupo 
experimental em todos os outros aspectos. 

convexidade, Apropriedade de umgrupo taxonomico pela qual umtra9ado pode ser desenhado sobre dois grupos, emum 
cladograma ouarvore filogenetica, semque nenhum deles fique fora do grupo delimitado. Grupos monofileticos e 
parafileticos sao convexos, enquanto grupos polifileticos nao o sao. 
coorte, Todos os organismos de uma popula9ao nascidos dentro de um intervalo de tempo espeeifieo. 

coprofagia (do grego kopros = excremento + phagein = comer), Ingestao de excrementos como comportamento normal entre 
os animais; reingestao de fezes. 

copula (do francos, a partir do latim copulare = parear), Uniao sexual que facilita a reeep9ao do esperma pela femea. 


cora^ao acessorio (branquial), Um musculo arterial dos moluscos cefalopodes que aumenta a pressao sangulnea nos 
capilares de uma branquia. 

cordas vocais. Musculos pareados cuja vibra^ao na laringe (caixa vocal) de diversos vertebrados terrestres produz som 
corion (do grego chorion = pele), Amais externa das duas membranas que envolvemo embriao de aves, demais repteis e 
mamlferos; nos mamlferos contribui para a forma9ao da placenta. Tambem, a eamada mais profunda da pele; derme (do 
Xaiim corium = couro). 

cornea (do latim cornem = corneo), A cobertura mais externa e transparente do olho. 

corneo (do latim corneas = corneo). Camada do epitelio formada por eelulas mortas queratinizadas. Estrato corneo. 
cornificada (do iatim corneas = corneo), Qualidade das eelulas epiteliais convertidas em eelulas mortas queratinizadas. 
coroa (do latim corona = coroa), Cabe9a ou por9ao superior de uma estrutura; disco ciliado na extremidade anterior dos 
rotiferos. 

coroide (do grego chorion = pele + eidos = forma), Membrana delicada e fartamente vascularizada do olho dos vertebrados; 
camada entre a retina e a esclerotica. 

corpo basal. Denominado tambem cinetossomo e blefaroplasto; um cilindro que contem nove microtubulos triples situados na 
por9ao basal de um flagelo ou cilio; a mesma estrutura de um centriolo. 
corpora allata (do latim corpas = corpo + allatam = junto), Glandulas endocrinas secretoras do hormonio juvenil dos 
insetos. 

corpora cardiaca (do iatim corpas = corpo + do grego kardiakos = pertencente ao cora9ao), Orgaos pares, localizados 
posteriormente ao cerebro dos insetos, que atuamna armazenageme libera9ao do hormonio protoracicotropico (HTTP), 
corpus brunos. Vestigios do lofoforo e do trato digestive em degenera9ao de um ectoprocto adulto, descartados quando sao 
formados novos lofofores e trato digestive. 

corpus emcolarinbo. Extensoes dos eoanoblastos de esponjas hexactinelidas que apresentam colarinhos flagelados. 
corpus parabasais. Organelas celulares semelhantes ao complexo de Golgi; presumivelmente funcionam come parte do 
sistema secretor do reticulo endoplasmatico. 
corpus pedunculares. Regiao do protocerebro de uminseto associada ao aprendizado. 

corpusculos de Tiedemann, (Em referenda a E. Tiedemann, umanatomista alemao.) Quatro ou cinco pares de corpos 
saculiformes ligados ao canal radial de estrelas-do-mar, cuja fun9ao aparente e a produ9ao de celomocitos. 
cortex (do latim cortex = casca), Camada mais externa de uma estrutura. 

cosmopoUta, Termo usado para descrever uma especie ou um taxon mais elevado que apresente uma distribui9ao geografica 
extremamente ampla, como a distribui9ao mundial dos humanos. 
coxa, coxopode (do latim coxa = quadril + do grego poas, podos = pes), O articulo proximal do apendice de um inseto ou de 
umaracnideo; o articulo proximal do protopodito dos crustaceos. 
crescimento exponencial. Refere-se ao aumento do numero de individuos emuma popula9ao pelo menos por umfator de 2 
emcada gera9ao. 

crescimento neoplasico, Prolifera9ao de eelulas ate uma taxa alta anormal, dentro do corpo de umorganismo multicelular, 
que leva a tumores e metastases cancerosas. 

cretino (do frances cretin [dialeto] = cretino, do frances, a partir do latim Christianas = cristao, para indicar que os 
idiotas mais aflitos tambem sao bumanos). Ser humano comretardo mental, somatico e sexual grave, causado por 
hipotireoidismo nos primeiros estagios do desenvolvimento. 
crisalida (do latim, originado do grego, chrysos = ouro). A pupa de uma borboleta. 

crista (do latim crista = crista). Crista ou nervura emum orgao do corpo ou organela; proje9ao em forma de placa formada 
pelas membranas internas da mitocondria. 

crista neural. Popula96es de eelulas embrionarias derivadas do ectoderma que se diferenciam em muitas estruturas 
esqueleticas, neurais e sensoriais unicas dos vertebrados. 

cromatide (do grego chromato, de chroma = cor + do latim id = ramo feminino para particula de um tipo especifico). 

Cromossomo replicado unido a sua cromatide-irma pelo centromero; separa-se na anafase da mitose ou anafase da 


segunda divisao meiotica e torna-se umcromossomo-filho. 
cromatina (do grego chroma = cor). A nucleoproteina do cromossomo; o material hereditario que contemDNA. 
cromatoforo (do grego chroma = cor + pherein, apresentar), Celula pigmentar, geralmente localizada na derme, na qual o 
pigmento pode estar disperse ou concentrado. 

cromossomo (do grego chroma = cor + soma = corpo), Corpo complexo, esferico ou em forma de bastao, que emerge do 
reticulo nuclear durante a mitose, divide-se longitudinalmente e carrega a por^ao dos organismos com informa^ao 
genetica, os genes, compostos de DNA. 

cromossomos politenicos (do grego polys = muitos + tainia = banda), Cromossomos das celulas somaticas de alguns insetos, 
nos quais a cromatina solfe varias replica96es semque ocorra mitose. 
cromossomos sexuais. Cromossomos que determinamo sexo de um animal. Podem apresentar poucos ou muitos genes. 
crossing over. Troca de partes entre cromatides nao irmas na sinapse, durante a primeira divisao meiotica. 
cruzamento-teste. Cruzamento genetico utilizado para determinar o genotipo (homozigoto versus heterozigoto) de um 

individuo que apresenta um fenotipo geneticamente dominante. O individuo testado e cruzado comumindividuo recessive 
homozigoto. Individuos homozigotos testados produzemapenas descendentes come fenotipo dominante, enquanto 
individuos heterozigotos produzem descendentes em numeros aproximadamente iguais de fenotipos dominantes e 
recessivos. 

ctem'dios (do grego kteis = pente). Estruturas em forma de pente, particularmente as branquias de moluscos; termo tambem 
aplicado as placas ciliadas dos Ctenophora. 

cupula (do \2Lt\m cupula = pequena cuba). Estrutura pequena, em forma de cone invertido, que recobre outra; matriz 
gelatinosa que cobre os filamentos das celulas na linha lateral e nos orgaos de equilibrio. 
cuticula (do latim cutis = pele), Camada organica protetora, acelular, secretada pelo epitelio externo (hipoderme) de muitos 
invertebrados. Emvertebrados, o termo refere-se a epiderme ou revestimento externo. 

D 

dactilozooide (do grego dakos = mordida + tylos = saliencia + zdon = animal). Polipo de umhidroide colonial especializado 
em autodefesa ou em matar presas. 

dados (do grego dateomai = dividir, cortar em peda^os). Os resultados ou observances descritivas de um experimento 
cientifico sobre os quais uma conclusao e baseada. 

dan^a circular. Comportamento realizado por um enxame de abelhas para indicar aos outros membros da populanao do 
enxame que a fonte de alimento esta proxima. 

dan^a do requebrado. Comportamento complexo efetuado por uma abelha operaria para indicar a direnao para uma fonte 
alimentar distante aos demais membros da populanao da colonia. 
darwinismo. Teoria sobre evolunao que enfatiza a descendencia dos organismos vivos a partir de um ancestral comum, 
mudanna gradual, multiplicanao de especies e selenao natural, 
deciduo (do latim decidere = cair). Estrutura que solfe deposinao ou queda ao final de umperiodo de crescimento. 
decompositor. Umconsumidor que quebra a materia organica em componentes soluveis disponiveis as plantas na base da 
cadeia alimentar; bacterias e fungos constituema maioria desses organismos. 
dedunao (do Xatim deductus = manter apartado, rachar, separado). Arrazoado construido do geral ao particular, das 
premissas dadas, ate a obtennao de uma necessaria conclusao. 
defensinas. Peptidios antimicrobianos produzidos, abundantemente, pelas celulas das camadas internas e externas do 
intestino, sistema urogenital e pelos neutrofilos dos mamiferos. 
delenao. Quebra e perda de material cromossomico de um cromossomo. 
deme (do grego populace). Populanao local de animais estreitamente relacionados. 

demografia (do grego demos = povo +graphy). Estudo das propriedades da taxa de crescimento e da estrutura etaria das 
populanoes. 

dendrito (do grego dendron = arvore). Qualquer processo da celula nervosa condutor de impulsos para o corpo celular. 
dependente de densidade. Referente a fatores bioticos ambientais, tais como predadores e parasites, cujos efeitos sobre uma 


popula9ao variamde acordo como numero de organismos da popula9ao. 
deriva genetica. Mudan9a aleatoria, que ocorre ao acaso, na frequencia dos alelos de uma popula9ao. Em popula96es 
pequenas, a varia9ao genetica emumloco pode ser perdida pela fixa9ao ao acaso de uma unica variavel de umalelo. 
derme, Camada mesodermica, sensorial, interna da pele; corion. 
derrtiico (do grego derma = pele). Pertencente a derme; cutaneo. 

descendencia comum. Teoria de Darwin de que todas as formas de vida sao derivadas de uma popula9ao ancestral comum 
atraves de uma ramifica9ao de linhagens evolutivas. 

desenvolvimento direto. Sequencia do ciclo vital do zigoto ao adulto sem ocorrencia de estagios larvais. 
desenvolvimento em mosaico. Desenvolvimento embrionario caracterizado pela diferencia9ao independente de cada parte do 
embriao; clivagem determinada. 

desenvolvimento indireto. Sequencia do ciclo de vida desde o zigoto ate o adulto com estagios larvais intermediarios. 
desenvolvimento regulador. Desenvolvimento embrionario determinado por intera96es de celulas vizinhas; o destino das 
celulas nao e determinado pelo conteudo citoplasmatico; o mesmo que clivagem indeterminada. 
deslocamento de caracteres. Diferen9as morfologicas ou comportamentais dentro de uma especie originadas por competi9ao 
comoutra especie; caracteristicas tipicas de uma especie diferem conforme a outra especie esteja presente ou ausente na 
comunidade local. 

desmossomo (do grego desmos = liga9ao + soma = corpo). Placa em forma de botao que atua como conexao intercelular. 
desnutri9ao umida. Malnutri9ao causada por dieta rica em carboidratos e pobre emproteinas. 

desoxirribose (do latim deoxy = perda de oxigenio + ribose = a9ucar do tipo pentose). A9ucar com cinco carbonos na 
cadeia e um atomo de oxigenio a menos do que a ribose no carbono 2'; forma parte fundamental da estrutura dos 
nucleotidios do DNA. 

despolaiiza9ao. Mudan9a de voltagem em dire9ao positiva emumgradiente atraves de uma membrana plasmatica (ver 
potencial de membrana). Isto propicia a transmissao de umsinal em celulas excitaveis, tais como as celulas nervosas, 
musculares e sensoriais. 

determina9ao sincicial. Durante o desenvolvimento embrionario, a difusao de moleculas dentro do citoplasma sincicial 
fornece irrforma9ao que especifica o destino celular apos a citocinese. 

determinante antigenico. Ver epitopo. 

determinante morfogenetico. Certas proteinas ou RNA mensageiros no citoplasma do ovo distribuidos dentre as celulas 
descendentes durante a clivagem para direcionar a expressao genica posterior e para especificar o destino celular; a base 
do desenvolvimento em mosaico. 

detritivoros. Organismos aquaticos que consomem detritos, pequenos organismos do solo e outros sedimentos. 
detrito (do hdim detritus = aquilo que esta pulverizado, esgotado). Qualquer residuo finamente particulado de origem 
organica ou inorganica. 

Deuterostomia (do grego deuterus = segundo, secundario + stoma = boca). Grupo de filos nos quais a clivagem e 

indeterminada (reguladora) e primitivamente radial. O mesoderma e enterocelico e o oriftcio anal deriva do blastoporo. 
Inclui os Echinodermata, Chordata e Hemichordata; contrasta com Protosto mi a. 
dextrogiro (do \2Lt\m dexter = destro). Pertencente a direita; a concha dos gastropodes e denominada dextrogira se, em 
posi9ao frontal ao observador e com a espira para cima, sua abertura ficar a direita da columela. 

(bade (do grego dyas = dois). Umdos dois grupos de cromossomos formados pela divisao de uma tetrade durante a primeira 
divisao meiotica. 

(Uafragma (do grego dia = separar + phragm = reparti9ao). Musculo laminar que separa as cavidades toracica e abdominal 
dos mamiferos. Acontra9ao do musculo propicia a entrada de ar nos pulmoes. 

(bapausa (do grego diapausis = pausa). Periodo de interrup9ao do desenvolvimento, no ciclo vital de insetos e outros 
animals, no qual a atividade fisiologica e muito baixa e o animal esta altamente resistente a condi96es externas 
desfavoraveis. 

(bapsido (do grego di = dois + apsis = arco). Amniotas cujo cranio apresenta dois pares de aberturas temporals; inclui os 


repteis atuais (tartarugas possivelmente exclmdas) e as aves como representantes vivos, 
diastole (do grego = (Ulata^ao), Relaxamento e expansao passiva do cora9ao quando as camaras sao preenchidas 

por sangue. 

diblastico (do grego diploos = duplo + blastos = botao), Organismo comdois folhetos germinativos: endoderma e ectoderma. 
dictiossomo (do grego diction = lan^ar + soma = corpo). Parte do sistema secretor do reticulo endoplasmatico de 
protozoarios, tambem chamada unidade do complexo de Golgi, 
dificerca (do grego diphyes = duplicado + kerkos = cauda), Cauda afilada como empeixes pulmonados; coluna vertebral 
reta ao longo de toda a sua extensao. 

difiodonte (do grego diphyes = dupUcado + odous = dente). Animal com duas denti^oes sucessivas, a primeira decidua e a 
segunda permanente. 

difusao (do \2Lt\m diffusus = dispersao). Movimento de particulas oumoleculas de uma area, onde estao em concentra9ao 
alta, para outra, combaixa concentra9ao. 

difusao facilitada. Transporte mediado no qual uma proteina transmembrana torna possivel a difusao de uma molecula atraves 
da membrana celular na dire9ao de umgradiente de concentra9ao; contrasta com transporte ativo. 
digestao. Redu9ao do alimento por meios mecanicos e quimicos a moleculas simples e soluveis passiveis de absor9ao e 
transporte para o interior das celulas. 

digitigrado (do \2Lt\mdigitus = dedo, dedo do pe +gradus = degrau), O que caminha sobre os dedos coma parte posterior 
do pe elevada; contrasta complantigrado na descri9ao da locomo9ao dos mamiferos. 
di-bibrido (do grego dis = duplo + do \2Lt\mhybrida = prole mista). Hibrido cujos pais diferem em dois caracteres distintos; 

prole com dois alelos diferentes em dois locos diferentes, por exemplo Ala Bib. 

1 , 25 -di-bidroxivitamma D3. Forma hormonalmente ativa da vitamina D que aumenta a absor9ao de calcio do sistema digestive 
e dos ossos pela corrente sanguinea e diminui a perda de calcio do sangue para a urina. 
dimorfismo (do grego di = dois + morphe = forma), Existencia de duas formas distintas emuma especie comrespeito a cor, 
sexo, estrutura organica etc. Ocorrencia de dois tipos de zooides em um organismo colonial, 
dinamica de metapopula96es. Estrutura de uma grande popula9ao que compreende numerosas subpopula96es semiautonomas, 
denominadas demes, comalguma limita9ao de deslocamento de individuos entre tais demes. Demes de uma metapopula9ao 
sao, com Ifequencia, geograficamente distintos. 

dioico (do grego di = dois + oikos = casa). Apresenta gonadas masculinas e femininas em individuos separados. 
diploide (do grego diploos = duplo + eidos = forma). O que apresenta 0 numero somatico de cromossomos ( 2 n, ou duplo) ou 
2 vezes 0 numero caracteristico dos gametas de uma dada especie. 
disco basal. Local de fixa9ao aboral dos polipos de cnidarios. 
disco oral, Aextremidade de umpolipo de cnidario que contema boca. 

dispersao. Movimento de organismos do seu local de nascimento para uma area geografica nova, eleita como residencia 
permanente. Eventos fundadores sao casos especiais, raros, nos quais os individuos em dispersao cruzamuma barreira 
geografica desfavoravel a sobrevivencia e iniciamuma popula9ao nova alemda barreira. 
dissacaridios (do grego dis = 2 vezes + do \2Lt\msaccharum = a9ucar). Classe de a9ucares (como lactose, maltose e 
sacarose) que liberamdois monossacaridios por hidrolise. 
distal. Mais afastado do centro do corpo do que umponto de referenda. 

distribui9ao disjunta. Referente a uma distribui9ao geografica emque uma especie ou grupo de especies estreitamente 
relacionadas estao separados emduas oumais areas geograficamente isoladas. 
diversidade de especies. O numero de especies distintas que coexistem em determinado tempo e espa9o de maneira a formar 
uma comunidade ecologica. 

DNA, Ver acido desoxirribonucleico. 

DNA complementar (DNAc). DNA sintetizado pela transcri9ao da sequencia de bases de ummRNA emDNA, empresen9a 
de uma transcriptase reversa; tambem chamado DNA copia. 

DNA copia. Ver DNA complementar. 


DNA ligase. Enzima que une as extremidades de duas pe^as separadas de DNA. 

DNA recombinante. DNA de duas especies diferentes, como, por exemplo, um virus e ummamifero combinados emuma 
unica molecula. 

DNAc. Ver DNAcomplementar. 

dominancia incompleta. Ver heran^a intermediaria. 

dominante. Alelo que se expressa independentemente da natureza do alelo correspondente no cromossomo homologo, 
dottunio. Instancia taxonomica informal acima do reino lineano; Archaea, Bacteria e Eucarya sao dominios. 
dorsal (do \2Lt\m dorsum = costas), Emdire9ao as costas ousuperficie superior de um animal. 

duodeno (do Xatxm duodeni = cada doze; do francos, sen comprimento ao redor de 12 dedos da largura), Aprimeira e 
menor por^ao do intestino delgado, entre a extremidade pilorica do estomago e o jejuno. 
dupla-helice. Estrutura fundamental de uma molecula de DNA que consiste em duas cadeias pareadas, mantidas unidas pelo 
pareamento de bases complementares, e que formam a estrutura tridimensional de uma alfa-helice. As cadeias pareadas 
sao antiparalelas porque a termina^ao 3 ' de uma cadeia op6e-se a termina9ao 5 ' da outra. 
duplica9ao. Inser9ao emum cromossomo de uma copia extra de material cromossomico. 

E 

ecdise (do grego ekdysis = desvestir-se, escapar), Deposi9ao da camada externa cuticular; a muda dos insetos e crustaceos. 
ecdisona (do grego ekdysis = desvestir-se). Hormonio da muda dos artropodes, produzido pelas glandulas protoracicas dos 
insetos e pelo orgao Y dos crustaceos. Estimula o crescimento e a ecdise. 
ecdisotropina (do grego ekdysis = desvestir-se, escapar + tropos = uma volta, mudan9a). Hormonio secretado por celulas 
cerebrais de insetos que estimula a glandula protoracica a liberar o hormonio da muda. Hormonio protoracicotropico. 
Hormonio cerebral. 

ecoclina (do grego oikos = casa + klino = inclinar, reclinar). Gradiente entre dois biomas adjacentes; umgradiente de 
condi96es ambientais. 

ecologia (do grego oikos = casa + logos = discurso). Parte da biologia que trata das rela96es entre os organismos e seu 
ambiente. 

ecologia comportamental. Estudo dos comportamentos animals, como aqueles usados para favorecer a sobrevivencia e a 
reprodu9ao, no habitat natural de uma popula9ao. 

ecossistema (eco[logia] do grego oikos = casa + sistema). Elnidade ecologica composta por uma comunidade biotica e o 
ambiente nao vivo (abiotico), cujas intera96es produzemum sistema estavel. 
ecotono (eco[logia] do grego oikos = casa + tonos = estresse). Zona de transi9ao entre duas comunidades adjacentes. 
ecrina (do grego ek = fora + krinein = separar), Aplica-se a umtipo de glandula sudoripara de mamiferos produtora de uma 
secre9ao aquosa. 

ectoderma (do grego ektos = fora + derma = pele), Camada externa de celulas de umembriao emestagio inicial (gastrula); 

um dos folhetos germinativos; as vezes usado para incluir tecidos derivados do ectoderma. 
ectognato (do grego ektos = fora + gnathos = maxilar), Carater derivado da maioria dos insetos; mandibulas e maxilas fora 
da capsula cefalica. 

ectolecito (do grego ektos = fora + lekithos = vitelo), Vitelo para a nutri9ao do embriao fornecido por celulas separadas da 
celula-ovo, mas envolvidas, conjuntamente como zigoto, pela casca do ovo. 
ectoneural (do grego ektos = fora + neuron = nervo). Sistema nervoso oral (principal) dos equinodermos. 
ectoparasita, Parasito residente na superftcie externa do organismo hospedeiro; contrasta comendoparasita. 
ectoplasma (do grego ektos = fora + plasma = forma). O cortex de uma celula ou a parte do citoplasma imediatamente sob a 
superftcie da celula; contrasta comendoplasma. 

ectotermico (do grego ektos = fora + therme = calor). Apresenta temperatura corporal variavel, derivada do calor adquirido 
do ambiente; contrasta comendotermico. 

edema (do grego oidema = incha9o). Incha9o causado pelo vazamento de fluido sanguineo no espa90 intersticial. 
efeito Bohr. Caracteristica da hemoglobina que causa ummaior grau de sua dissocia9ao do oxigenio na presen9a de altas 


concentra96es de dioxido de carbono. 

efeito medio. Um parametro genetico quantitativo que estima o incremento da contribui9ao de cada copia de determinado 
alelo ao valor medio de determinado fenotipo (eomo peso ou altura) emuma popula9ao estudada. O efeito medio e 
caleulado a partir do valor medio do fenotipo em toda a popula9ao, com os dados da medida das frequencias 
populacionais de todos os genotipos que contemo alelo e do desvio medio de cada classe de genotipo. 
eferente (do latim ex = fora + ferre = apresentar), Estrutura responsavel pela comunica9ao ou transporte de um orgao para 
0 exterior, eomo, por exemplo, condu9ao de impulsos nervosos para fora do cerebro ou de sangue para fora de um orgao; 
contrasta comaferente. 

efetor (do latim efficere = fazer passar), Orgao, tecido ou celula, ativado emresposta a determinado estimulo. 
efira (do grego Ephyra = uma cidade grega). Referente a aparencia encastelada. Broto de medusa originado do polipo de um 
cifozoario. 

egestao (evacua9ao) (do hdimegestm = descarregar). Ato de rejeitar material indigerivel, ou residues do corpo, por 
qualquer rota normal. 

elefantiase. Desfigura9ao causada por infec9ao cronica pelas filarias dos vermes Wuchereria bancrofti e Brugia malayi. 

eletron. Particula subatomica comcarga negativa e massa de 9,1066 x 10 ^^* g. 

eleva9ao continental. Sedimentos grosseiros acumulados na base do talude continental submarino. 

embriogenese (do grego embryon = embriao + genesis = origem). Aorigeme o desenvolvimento do embriao; embriogenia. 
emergencia (do latim e = fora + mergere = saltar). Aparecimento de propriedades, emum sistema bioldgico (nos niveis 
molecular, celular, organismico ou especifico), que nao podem ser deduzidas do conhecimento das partes componentes 
tomadas separadamente ou em combina96es parciais; tais propriedades sao chamadas propriedades emergentes. 
emulsao (do \at\memulsm = tornar leitoso). Um sistema coloidal no qual as duas fases sao liquidas. 
encefalina (do grego endon = dentro + kephale = cabe9a). Grupo de pequenos peptidios cerebrais com qualidades 
semelhantes as dos opiates, 
encistamento. Processo de forma9ao do cisto. 

endemico (do grego en = em + demos = popula9ao). Peculiar a certa regiao ou pais; native de uma area restrita; nao 
introduzido. 

endergonico (do grego endon = interno + ergon = trabalbo). Usado emreferencia a uma rea9ao quimica que requer energia; 
absorve energia. 

endito (do grego endon = interno). Lobo medial do protopodito da pata de crustaceos. 

endocitose (do grego endon = interno + kytos = compartimento vazio). Englobamento de material por fagocitose, 
pinocitose, endocitose mediada por receptores e endocitose nao especifica. 
endocitose mediada por receptor. Endocitose de moleculas grandes que sao ligadas a receptores de superficie, formando 
vesiculas revestidas por clatrina. 

endocondral (do grego endon = interno + chondros = cartilagem). Tipo de ossifica9ao emque o tecido cartilaginoso 
embrionario e substituido por tecido 6sseo. 

endociina (do grego endon = interno + krinein = separar). Glandula semducto que libera sua secre9ao diretamente no 
sangue ou linfa. 

endoderma (do grego endon = interno + derma = pele). Eolheto germinativo mais interno de um embriao que participa da 
forma9ao do intestino embrionario; tambem referente a tecidos derivados do endoderma. 
endoesqueleto (do grego endon = dentro + skeletos = rigido). Esqueleto ou estrutura de sustenta9ao localizada no interior 
dos tecidos vivos de umorganismo; contrasta comexoesqueleto. 
endogamia. Atendencia de individuos de uma popula9ao acasalar-se, preferencialmente, comparentes prdximos. Tambem 
utilizado o termo inbreeding, do ingles. 

endognato (do grego endon = interno + gnathous = maxUa). Carater ancestral eminsetos, observado nas ordens Diplura, 
Collembola e Protura: mandibulas e maxilas parcialmente encerradas na capsula cefalica. 


endolecito (do grego endon = interno + lekithos = vitelo), Vitelo para nutri9ao do embriao incorporado ao citoplasma do 
zigoto. 

endo linf a (do grego endon = interno + lympha = agua). Fluido que preenche a maior parte do labirinto membranoso da 
orelha interna dos vertebrados. 

endometrio (do grego endon = interno + metra = utero), Membrana mueosa que reveste o utero. 
endonuclease de restri^ao. Enzima que eorta uma moleeula de DNA em determinada sequeneia de bases, 
endoparasita. Parasito residente no interior do eorpo do seu organismo hospedeiro; eontrasta eomectoparasita. 
endoplasma (do grego endon = interno + plasma = molde on forma), Camada de eitoplasma loealizada imediatamente ao 
redor do nueleo; eontrasta eomectoplasma. 

endopode (do grego endon = interno + pous,podos = pe). Ramo medial do apendiee birreme de um erustaeeo. 
endopterigoto (do grego endon = dentro + pteron = pena, asa), Inseto no qual os primordios das asas desenvolvem-se 
internamente eom metamorfose holometabola. 

endorfina (contra^ao das palavras endogeno e morfina), Grupo de neuropeptidios eerebrais, semelhantes aos opiatos, 
moduladores da pereep^ao da dor e envolvidos emdiversas outras fun^oes. 
endossimbiose (do grego endon = dentro + syn = com + bios = vida), Assoeia^ao entre organismos de diferentes espeeies na 
qual umvive no interior do outro. 

endostilo (do grego endon = dentro + stylos = coluna). Suleo eiliado do assoalho da faringe dos tunieados, eefaloeordados e 
estagios larvais de peixes agnatos, que produz mueo utilizado para aglutinar partieulas de alimento que sao eneaminhadas, 
por batimento eiliar, a parte posterior do tubo digestivo. 

endoteUo (do grego endon = dentro + thele = vasnsvAo). Epitelio pavimentoso simples que reveste as eavidades internas do 
sistema cireulatorio, eomo o oora9ao e os vasos sanguineos e linfatieos. Adj., endotelial. 
endotermico (do grego endon = dentro + therme = calor). Ter a temperatura do eorpo determinada pelo ealor derivado do 
metabolismo oxidativo do proprio animal; eontrasta eomectotermico. 
energia de ativa9ao. Minima energia neeessaria para inieiar uma rea9ao quimiea. 
energia livre. Energia disponivel para a realiza9ao de trabalho emum sistema quimieo. 

enterocele (do grego enteron = intestino + koilos = oco), Tipo de eeloma originado pela evagina9ao de saeos mesodermieos 
a partir do endoderma do intestino primitivo. 
enteron (do grego enteron = intestino). Aeavidade digestiva. 

entocodio (do latim entos = dentro + codex = registro). Lima das tres eamadas, eom o endoderma e o eetoderma, de um 
botao de medusa em desenvolvimento emuma eolonia de hidrozoarios; o entoeodio deriva do eetoderma e produz 
museulos lisos e estriados na medusa. 

entognatia. Condi9ao pela qual as bases das pe9as bueais eneontram-se eneerradas na eapsula eefalica eminsetos das ordens 
Collembola, Diplura e Protura. 

entomologia (do grego entoma = um inseto + logos = discurso), Estudo dos insetos. 

entozoico (do grego entos = dentro + zoon = animal). Que vive no interior de outro animal; parasito interno (prineipalmente 
vermes parasites). 

entropia (do grego en = em, sobre + tropos = volta, mudan9a de disposi9ao). Apropor9ao de energia de um sistema nao 
disponivel para realizar trabalho. 

enzima (do grego enzymos = levedado + en = em + zyme = levedo), Substaneia produzida por eelulas vivas eapaz de 
aeelerar transforma96es quimieas espeeifieas, eomo hidrolise, oxida9ao ou redu9ao, permaneeendo inalterada no 
proeesso; um eatalisador biologieo. 

epiderme (do grego epi = em, sobre + derma = pele), Camada externa da pele, nao vaseularizada e de origem eetodermiea; 

nos invertebrados, uma eamada uniea de epitelio eetodermieo. 
epididimo (do grego epi = em, sobre + didymos = testiculo), Por9ao enovelada do dueto espermatieo junto ao testieulo. 
epigenese (do grego epi = em, sobre + genesis = nascimento), Visao embriologiea (e geralmente aeeita) segundo a qual um 


embriao e umnovo ser, que se desenvolve e se diferencia passo a passo a partir de umzigoto indiferenciado sofrendo 
divisao celular; a produ9ao progressiva de partes novas que nao existiamno zigoto original, 
epigenetica (do grego epi = em, sobre + genesis = nascimento). Estudo das rela96es entre genotipo e fenotipo mediadas por 
processos de desenvolvimento. 

epinefrina (do latim ad = para + renalis = pertencente aos rins), Hormonio produzido pela glandula suprarrenal. 
epipelagico. Referente ao nivel superior do pelagial marinho, que recebe mais ilumina9ao do que zonas mais profundas. 
epipodito (do grego epi = em, sobre + pous,podos = pe), Processo lateral articulado ao protopodito do apendice de urn 
crustaceo, frequentemente modificado como guelra. 

epistasia (do grego epi = em, sobre + stasis = conserva9ao). Supressao da expressao de umalelo de determinado loco pela 
a9ao de umalelo localizado emoutro loco. 

epistoma (do grego epi = em, sobre + stoma = boca), Placa que recobre a boca em alguns lofoforados e que contem a 
protocele. 

epitelio (do grego epi = em, sobre + thele = m2LVcA\o). Tecido que recobre uma superficie livre oureveste umtubo ou 
cavidade. 

epitelio escamoso (do squama = escama + osus = cbeio de). Epitelio simples composto de ceMas nucleadas 
achatadas. 

epitelio olfatorio, Tecido da superficie quimiossensorial especializada dentro das cavidades nasais de vertebrados aquaticos 
e terrestres. 

epiteto especifico. Asegunda palavra (grafada emletras minusculas) na nomenclatura binomial lineana de especie, usada 
para separar determinada especie dos demais membros do mesmo genero. 
epitoco (do grego epitokos = frutifero). Parte posterior de umpoliqueta marinho dilatada pela presen9a de gonadas em 
desenvolvimento durante o periodo de reprodu9ao; contrasta comatoco. 
epitopo. A parte de umantigeno a qual se liga umanticorpo ouum receptor de uma celula T. Tambem chamado determinante 
antigenico. 

equa9ao logistica. Formula matematica que descreve uma curva sigmoide ideal do crescimento de uma popula9ao. 
equilibrio de Hardy-Weinberg. Demonstra9ao matematica de que o processo hereditario mendeliano nao altera as 

frequencias populacionais de alelos nem de genotipos ao longo das gera96es, e que uma mudan9a nas frequencias dos 
alelos ou genotipos requer fatores tais como sele9ao natural, deriva genetica empopula96es finitas, muta9ao recorrente, 
migra9ao de individuos entre popula96es e acasalamento nao randomico. 
equibbrio pontuado. Modelo de evolu9ao no qual a mudan9a morfologica evolutiva e descontinua, estando associada 
primariamente com eventos geologicos discretos e instantaneos de especia9ao que levam a ramifica9ao filogenetica; a 
estase morfologica evolutiva caracteriza as especies entre esses episodios de especia9ao; contrasta com gradualismo 
filetico. 

eritroblastose fetal (do grego erythros = vermelho + blastos = germe, + osis = uma doen9a; do latim fetalis = relativo ao 

feto), Doen9a propria de crian9as, desenvolvida quando a mac Rh-negativa produz anticorpos contra o sangue Rh-positivo 
do feto. Ver tipo sangm'neo. 

eritrocito (do grego erythros = vermelbo + kytos = cavidade vazia). Celula vermelha do sangue; contem hemoglobina para 
transportar oxigenio dos pulmoes ou branquias ate os tecidos; nos mamiferos, essas celulas perdem o nucleo quando se 
formam, enquanto as de outros vertebrados o retem 
escalides (do grego skalis = enxada, enxadao). Espinhos curvos na introverte dos quinorrincos. 

escama placoide (do grego plax,plakos = tablete, placa), Tipo de escama encontrada empeixes cartilaginosos, com uma 
placa basal de dentina incluida na epiderme e um espinho voltado para tras, revest!da por esmalte. 
escamas cicloides (do grego kiklos = circulo), Escamas dermicas dos peixes, comas margens posteriores lisas, finas e 
sobrepostas umas as outras. 

escamas ctenoides (do grego kteis, ktenos = pente), Escamas dos peixes mais avan9ados: finas, dermicas, arranjadas umas 
sobre as outras; as margens posteriores expostas apresentam espinhos finos, similares a dentes. 


escamas ganoides (do grego ganos = biilho). Escamas robustas, osseas, romboidais, que nao se sobrepoem, tipicas de alguns 
peixes osseos. 

esclerito (do grego skleros = duro), Uma placa ou espicula, calcaria ou quitinosa, dura; uma das placas que formam o 
exoesqueleto de artropodes, principalmente de insetos. 

escleroblasto (do grego skleros = duro + blastos = germe), Amebocito especializado para secretar espiculas; ocorre em 
esponjas. 

esclerocito (do grego skleros = duro + kytos = compartimento vazio). Amebocito de esponjas que secreta espiculas. 
esclerotica (do grego skleros = duro). Relativo a camada externa e mais resistente do globo ocular, 
esclerotina (do grego scklerotes = dureza). Proteina escura, insoluvel, que permeia a cuticula dos artropodes. 
esclerotiza^ao. Processo de endurecimento da cuticula dos artropodes por meio da forma^ao de liga^oes cruzadas 
estabilizadoras entre cadeias de peptidios de moleculas de proteina adjacentes. 
escoadouro, Subpopula^ao (“deme”) cujos membros sao desproporcionalmente retirados de outras subpopula^oes da mesma 
especie (ver dinamica de metapopula^oes); por exemplo, uma subpopula^ao que ocupa uma area ambientalmente instavel 
e cujos membros sao periodicamente destruidos por mudan^as climaticas e, entao, repovoada por colonizadores vindos de 
outros “demes”, quando foremrestabelecidas as condi96es favoraveis. 
escolex (do grego skolex = verme). Orgao de fixa^ao de umplatelminto; apresenta ventosas e, em alguns, ganchos; na parte 
posterior do escolex, diferenciam-se novas proglotides. 
escroto (do \at\m scrotum = saco), Abolsa que contemos testiculos na maioria dos mamiferos. 

esfincter (do grego sphinkter = faixa, esfincter, derivado de sphingein = prender com for^a). Musculo em forma de anel, 
capaz de fechar uma abertura tubular por constri9ao. 
especia9ao (do latim species = tipo), Processo ou evento evolutivo pelo qual surgem novas especies. 
especia9ao alopatrica. Hipotese de que novas especies sao formadas compartilhando uma especie ancestral em 

subpopula96es geograficamente isoladas, o que envolve barreiras reprodutivas entre elas por meio de divergencia 
evolutiva independente de seu ancestral comum 

especia9ao parapatrica, Ramifica9ao de linhagem populacional para formar especies separadas nas quais as distribui96es 
geograficas das linhagens divergentes majoritariamente nao se sobrepoem, mas fazemcontato ao longo de uma Ifonteira 
estreita. Esse controvertido modo de especia9ao contrasta com a especia9ao alopatrica e a especia9ao simpatrica. 
especia9ao simpatrica. Ramifica96es de linhagens de uma popula9ao que resultam em diferentes especies enquanto essas 
linhagens divergentes coabitamuma area geografica. Elmmodelo controvertido de especia9ao que contrasta coma 
especia9ao alopatrica e a especia9ao parapatrica. 

especia9ao vicariante. Eorma9ao de especies por alopatria iniciando-se pela intrusao de uma barreira fisica que Ifagmenta 
uma especie empopula96es isoladas geograficamente. Op6e-se a especia9ao por umefeito de fundador, a qual exige que o 
estabelecimento de uma nova popula9ao tenha ocorrido por umraro deslocamento de individuos atraves de uma forte 
barreira geografica para dentro de umterritorio nao ocupado pela popula9ao ancestral, 
especie (do \a.t\m species = tipo particular). Grupo de individuos que se reproduzem entre si e tern ancestrais comuns, e que 
se encontramreprodutivamente isolados de todos os outros grupos; unidade taxonomica situada abaixo de genero, e 
designada por meio de umbinomio que consiste no nome do genero seguido do nome da especie. 
especie-cbave. Especie (tipicamente umpredador) cuja remo9ao conduz a uma redu9ao na diversidade das demais especies 
de uma comunidade. 

especies cripticas (gemeas). Especies isoladas reprodutivamente e tao semelhantes morfologicamente que sao dificeis ou 
impossiveis de serem distinguidas, usando-se caracteres morfologicos. 
especifica9ao citoplasmatica. Processo pelo qual moleculas no citoplasma de cada celula determinamo destino dessa celula 
durante a clivagem O mesmo que especifica9ao autonoma. 

especifica9ao condicional. Difusao molecular de celulas vizinhas, durante a clivagem embrionaria, que fornece informa9ao 
posicional para especificar o destino da celula. 

especime-tipo. Individuo depositado emummuseu que define formalmente o nome de uma especie por ele representada. 


espermateca (do grego sperma = semente + theke = Compartimento no orgao reprodutivo feminino para receber e 

armazenar os espermatozoides. 

espermatide (do grego sperma = semente + eidos = forma), Estagio de desenvolvimento da celula reprodutiva masculina 
formado pela divisao do espermatocito secundario; da origem ao espermatozoide. 
espermatocito (do grego sperma = semente + kytos = compartimento oco), Estagio de desenvolvimento da celula 
reprodutiva masculina; origina uma espermatide. 

espermatoforo (do grego sperma, spermatos = semente + pherein = conter), Capsula que envolve os espermatozoides; 

produzido por machos de diversos grupos de invertebrados e de alguns vertebrados. 
espermatogenese (do grego sperma = semente + genesis = origem). Eorma^ao e matura^ao dos espermatozoides. 
espermatogonia (do grego sperma = semente = descendentes). Precursor da celula reprodutiva masculina madura; 

origina diretamente o espermatocito. 

espicula (do latim, dimimutivo spica = ponta), Lima das diminutas estruturas esqueleticas calcarias ou silicosas encontradas 
nas esponjas, radiolarios, alguns corals e pepinos-do-mar. 
espinho neural. Lima proje^ao dorsal da vertebra que funciona como local de ancoragemdo musculo, 
espiraculo (do Xatimspiraculum, de spirare = respirar), Abertura externa da traqueia, emartropodes. Lima das duas 
aberturas na cabe9a dos elasmobranquios para a passagemde agua. Abertura exalante da camara branquial dos girinos. 
espongina (do \2Lt\mspongia = esponja). Material fibroso e colagenoso que constitui a rede esqueletica das esponjas 
(Demospongiae). 

espongioblasto (do grego spongos = esponja + blastos = broto), Celula das esponjas que secreta a proteina espongina. 
espongiocele (do grego spongos = esponja + koilos = oco), Cavidade central das esponjas. 

espongiocito (do grego spongos = esponja + kytos = compartimento oco). Celula das esponjas responsavel pela secre9ao 
de espongina. 

esporocisto (do grego sporos = semente + kystis = bolsa), Estagio larval no ciclo de vida dos trematodeos; origina-se de um 
miracidio. 

esporogonia (do grego sporos = semente +gonos = nascimento), Eissao multipla que produz esporozoitos apos a forma9ao 
do zigoto. 

esporozoito (do grego sporos = semente + zdon = animal + ite = sufixo que indica uma parte do corpo). Estagio no ciclo 
de vida de muitos protozoarios esporozoarios; liberado dos oocistos. 
esqualeno (do Xatimsqualus = umtipo de peixe). Um hidrocarboneto triterpeno aciclico liquido encontrado especialmente 
no figado de tubaroes. 

esqueleto bidrostatico. Massa de fluido ou de parenquima maleavel envolvida por uma parede muscular para promover o 
suporte necessario a uma a9ao muscular antagonica; por exemplo, o parenquima em animals acelomados e fluidos 
periviscerais empseudocelomados servemcomo esqueletos hidrostaticos. 
esquistossomose (do grego shitos = dividido + soma = corpo + lasts = doen9a). Infec9ao por trematodeos do genero 
Schistosoma. 

esquizocele (do grego schizo, de schizein = dividir-se + koiloma = cavidade). Celoma originado por divisao do mesoderma 
embrionario. Subst. esquizocelomado, animal com uma esquizocele, tal como umartropode ouummolusco. Adj., 
esquizocelico, o processo de forma9ao do celoma por divisao do mesoderma. 
esquizogonia (do grego schizein = dividir-se +gonos = semente), Multiplas divisoes assexuadas. 

estado de carater derivado. E a condi9ao de umcarater taxonomico, inferida apos uma analise cladistica, que aparece dentro 
do taxon para o qual se esta realizando a analise cladistica. Difere da condi9ao do carater que foi a herdada do ancestral 
comum 

estampagem. Padrao de aprendizado normalmente rapido e estavel que surge nos primeiros estagios de vida de individuos de 
uma especie social e envolve o reconhecimento de sua propria especie; pode envolver uma atra9ao relativa ao primeiro 
objeto visto emmovimento. Tambemutilizado o termo imprinting (do latim zm/jrzmere = imprimir, impressao), do ingles. 


estatoblasto (do grego statos = fixo, parado + blastos = germe), Estagio resistente ao inverno produzido assexuadamente 
por diversos ectoproctos de agua doce. 

estatocisto (do grego statos = parado + kystis = bexiga), Orgao sensorial de equilibrio; um eisto eeMar preenehido por 
fluido e que contemumoumais granulos (estatolitos) nsados para a orienta^ao sensorial eomrela^ao a for^a da 
gravidade. 

estatolito (do grego statos = parado + lithos = pedra). Pequeno eorpo calcario que repousa sobre tufos de cilios do 
estatoeisto. 

estenoalino (do grego stenos = estreito + hals = sal). Relativo a organismos aquatieos que apresentam uma toleraneia 
restrita a variances na eoneentra9ao de sal na agua do ambiente. 
estenofagico (do grego stenos = estreito + phagein = alimentar-se). Que se alimenta de poueos tipos de alimento. 
estenotopico (do grego stenos = estreito + topos = local). Refere-se a um organismo eomuma estreita faixa de 
adaptabilidade a mudan^as ambientais; que apresenta uma estreita distribui^ao ambiental. 
estereogastrula (do grego stereos = solido +gaster = estomago + do latim ula, diminutivo). Umtipo solido de gastrula, 
eomo a planula dos enidarios. 

estereoma (do grego stereos = solido, duro, firme). Estrutura emrede dos ossieulos do endoesqueleto dos equinodermos. 
esternito esterno (do \2Lt\m sternum = osso do peito). Plaea ventral dos segmentos eorporais de um artropode; o osso do 
peito dos vertebrados. 

esteroide, esterol (do grego stereos = solido + do latim ol, de oleum = oleo). Perteneente a uma elasse de eompostos 
organieos que contem um esqueleto moleeular de quatro aneis de earbono fundidos entre si; inclui colesterol, hormonios 
sexuais, hormonios adrenoeorticais e a vitamina D. 

esteto (do grego esthes = artigo de vestuario). Reeeptores fotossensoriais da eoneha dos quitons (filo Mollusea). 
estigma (do grego stigma = marca, tatuagem). Estrutura sensivel a luz de eertos eucariotas unicelulares. Espiraculo de 
eertos artropodes terrestres. 

estimulo de sinaliza^ao. Termo etologieo que denota uma entidade (tal eomo um som, formato ou eor partieular) euja 
peroep9ao por um animal provoea a exibi9ao de umpadrao eomportamental estereotipado. 
estiva9ao (do latim aestivates = para passar o verao). Estado de dormeneia durante o verao quando as temperaturas estao 
altas, 0 alimento e eseasso e/ou a desidrata9ao produz prejuizos. O metabolismo e a taxa de respira9ao deelinam 
estolao (do latim stold, stolonis = um broto, ou ventosa, de uma planta). Extensao em forma de raiz que sai da parede do 
eorpo e da origem a brotos que podem desenvolver-se emnovos zooides, formando assim um animal composto no qual os 
zooides mantem-se unidos por meio do estolao. Eneontrado emalguns animais eoloniais dentre antozoarios, hidrozoarios, 
eetoproctos e aseidias. 

estoma (do grego stoma = boca). Abertura em forma de boea. 

estomocorda (do grego stoma = boca + chorde = cordao). Evagina9ao anterior da parede dorsal da cavidade bueal para o 
interior da proboseide de hemieordados; divertieulo bueal. 

estramenopila (do latim stramen = canudo + pilus = pelo). Um dos membros de um elado de eueariotas unieelulares eom 
erista mitoeondrial tubular e que apresenta, tipieamente, pelos tubulares triparti dos emumlongo flagelo anterior, 
estrategia evolutivamente estavel (EEE). Aplioa9ao da teoria matematiea dos jogos para avaliar se umsistema de 
eomportamentos soeiais e resistente a evolu9ao de eomportamentos “trapaeeiros” que amea9ariam sua estabilidade; 
signifiea um sistema soeial que persistiria por longos periodos de tempo evolutivo, ja que ele prevaleee na eompeti9ao 
eom outros que podem surgir. 

estribo (do iatimestrepum = estribo). Ossieulo mats interno da orelha media, em forma de estribo. 
estro (do \at\m oestrus = frenesi). O periodo de eio de uma lemea de mamifero assoeiado a ovula9ao. Periodo de 
receptividade sexual maxima. Adjetivo: estral. 

estrobila9ao (do grego strobilos = uma pinba). Brotamento linear repetitivo de individuos, eomo em eifozoarios (filo 
Cnidaria), ou de eonjuntos de orgaos reprodutivos, eomo emeestodeos (filo Platyhelminthes). 


estrobilo (do grego = um plugue fibroso como uma pinha {strobilos\). Umdos estagios de desenvolvimento das 

medusas Scyphozoa. Tambem, a cadeia de proglotides de umcestodeo. 
estroma (do grego stroma = forro). Rede de tecido conjuntivo que sustenta umorgao de um animal; malha delgada formada 
pelos corpusculos vermelhos do sangue e certas celulas. 
estrutura etaria, Calculo da idade dos individuos de uma popula^ao emumdado tempo e local. 

estrutura primaria. A sequencia linear de aminoacidos de uma cadeia polipeptidica de uma proteina. A sequencia linear de 
bases na molecula de umacido nucleico. 

estrutura quaternaria. Configura^oes tridimensionais formadas pelas liga96es entre os grupos de aminoacidos, localizados 
emposi^ao oposta, emdiferentes cadeias de polipeptidios, emuma proteina que contemmais de uma cadeia de 
polipeptidios. 

estrutura secundaria. Configura^ao tridimensional de uma proteina formada pelos angulos de liga9ao entre aminoacidos 
adjacentes emuma cadeia polipeptidica linear. Uma estrutura secundaria comume a alfa-helice, que faz a helice girar na 
dire9ao horaria como umparafuso. 

estrutura terciaria. No caso de proteinas, a coniigura9ao tridimensional formada pela uniao de grupos laterals de 

aminoacidos localizados emregioes diferentes da cadeia de polipeptidios. Aliga9ao de dissulfeto entre dois aminoacidos 
cisteina e um exemplo comum 

estuario (do latimaestuarium = estuario), Bra9o de mar onde a mare encontra uma corrente de drenagemde agua doce. 
etologia (do grego ethos = carater + logos = conbecimento). O estudo do comportamento animal em ambientes naturals, 
eucariota (do grego eu = bom, verdadeiro + karyon = noz, caro9o), Organismos cujas celulas contemum ou mais nucleos 
delimitados por uma membrana; contrasta com procariota. 

eucromatina (do grego eu = bom, bem + chroma = cor). Parte da cromatina cuja intensidade de colora9ao e inferior a da 
heterocromatina e que contem genes ativos. 

eumetazoario (do grego eu = bom + meta = depois + zdon = animal). Qualquer animal multicelular com distintas camadas 
germinativas que formam tecidos verdadeiros; animals ou organiza9ao de natureza animal acima do nivel celular. 
euploidia (do grego eu = bom, bem + ploid = multiplo de). Presen9a de um ou mais conjuntos completos de cromossomos e 
ausencia de conjuntos parciais no nucleo celular; inclui baploidia, diploidia e poUploidia. 
eurialino (do grego eurys = amplo + hals = sal). Capaz de tolerar grandes varia96es na concentra9ao de sais na agua. 
eurifagico (do grego eurys = amplo + phagein = comer). Capaz de comer uma grande variedade de alimentos. 
euritopico (do grego eurys = amplo + topos = local). Refere-se ao organismo que apresenta uma ampla distribui9ao 
ambiental. 

eussocialidade. Divisao reprodutiva de trabalho entre os membros de uma popula9ao ou especie. Ha sobreposi9ao de 
gera96es, e os individuos nao reprodutivos auxiliama criar os mais jovens que nao sao seus descendentes diretos. 
Formigas, muitas abelhas e algumas vespas sao eussociais. 

eutella (do grego euteia = parcimonia). Condi9ao de um organismo constituido por umnumero constante de celulas ou 
nucleos, emtodos os individuos adultos da especie, como ocorre emrotiferos, acantocefalos e nematodeos. 
evagina9ao (do latim e = fora + vagina = bainba). A saliencia de uma estrutura oca. 

evento fundador. Estabelecimento de uma nova popula9ao por umpequeno numero de individuos (as vezes, uma unica femea 
que carrega ovos fertilizados), que se dispersam da popula9ao parental para um novo local geograficamente isolado da 
popula9ao de origem 

evolu9ao (do latim evolvere = desdobramento). Evolu9ao organica que abrange todas as altera96es nas caracteristicas e 
diversidade da vida na Terra ao longo da historia. 

exapta9ao. Coopta9ao evolutiva de um carater molecular ou do organismo para umpapel biologico nao relacionado com a 
origem evolutiva do carater. As penas das aves sao consideradas como uma exapta9ao para o voo, uma vez que elas se 
originaram previamente ao voo das aves, mas foramuteis para ele depois de sua origem; contrasta com adapta9ao; as 
penas das aves sao consideradas como uma adapta9ao para o papel biologico da termorregula9ao. 
exclusao competitiva. Umprincipio ecologico que estabelece que duas especies comnichos muito similares nao podem 


coexistir indefinidamente na mesma comunidade; uma das especies e levada a extin^ao pela competi^ao entre elas. 
exergonica (do grego exo = externo a + ergon = trabalho). Uma rea9ao que libera energia. 
exito (do grego exo = externo), Processo da face lateral da pata de umartropode. 

exocitose (do grego exo = fora + kytos = cavidade vazia), Transporte de uma substancia do interior para o exterior de uma 
celula. 

exociina (do grego exo = externo + krinein = separar). Tipo de glandula que libera sua secre^ao atraves de umducto; 
contrasta comendocrina. 

exoesqueleto (do grego exo = fora + skeletos = rigido). Estrutura externa de sustenta9ao, nao envolta por tecido vivo, 
secretada pelo ectoderma oupela epiderme; contrasta comendoesqueleto. 
exon (do grego exo = fora). Parte do mRNA, conforme transcri9ao do DNA, que contem o trecho da informa9ao necessaria 
para o produto final do gene. 

exopodo (do grego exo = fora + pom,podos = pe). Ramo lateral do apendice birreme de umcrustaceo. 
exopterigoto (do grego exo = sem + pteron = pena, asa). Inseto no qual os primordios das asas formam-se externamente 
durante o estagio de ninfa; apresenta metamorfose hemimetabola. 
experimento (do latim experiri = tentar). Um teste realizado para comprovar ou negar uma hipotese. 
extensao geografica. A area geografica especlfica ocupada pelos membros de uma popula9ao, especie ou taxon de categoria 
superior. 

exteroceptor (do latim exter = externo + capere = pegar), Orgao sensorial excitado por estimulos provenientes do meio 
externo. 

extin9ao do Cretaceo. Uma extin9ao em massa, que ocorreu ha 65 milhoes de anos, durante a qual 76 % das especies 
existentes, incluindo todos os dinossauros, extinguiram-se, marcando o fim da era Mesozoica, 
extin9ao do Perniiano. Uma extin9ao em massa que ocorreu ha 245 milhoes de anos e na qual 96 % das especies existentes 
tornaram-se extintas, marcando o fim da Era Paleozoica. 

extin9ao em massa. Intervalo de tempo geoldgico relativamente curto no qual uma grande parte (75 a 95 %) das especies ou 
de taxons superiores sao eliminados quase que ao mesmo tempo, 
extrussomo (do latim extrusus = dirigir para + soma = corpo), Qualquer organela que se destaca da membrana, usada para 
eliminar alguma coisa da celula. 

F 

FAD. Abrevia9ao do dinucleotidio adenina-fiavina, um receptor de eletron da cadeia respiratdria. 
fagocito (do grego phagein = ingerir + kytos = compartimento vazio), Qualquer celula que engolfe e devore 
microrganismos ou outras particulas. 

fagocitose (do grego phagein = ingerir + kytos = compartimento vazio), O engolfamento de uma particula por umfagdcito 
ou um eucariota unicelular. 

fagossomo (do grego phagein = ingerir + soma = corpo), Vesicula membranosa no citoplasma que contem o material 
engolfado pela fagocitose. 

fagotrofo (do grego phagein = atimentar-se + trophe = coniida), Umorganismo heterdtrofo que ingere particulas sdlidas 
como alimento. 

faringe (do grego pharynx = garganta). Parte do tubo digestivo entre a cavidade bucal e o esofago que, nos vertebrados, e 
comum aos sistemas respiratdrio e digestivo. Nos cefalocordados, as fendas faringeas abrem-se na cavidade atrial, 
fasciculo (do latim fasciculus = pequeno pacote), Umpequeno conjunto, geralmente utilizado para se referir a umpequeno 
conjunto de fibras musculares ounervosas. 

fasmideo (do grego phasma = fantasma + id). Cada umdos membros do par de glandulas ou estruturas sensoriais 
encontradas na extremidade posterior de certos nematddeos. 
fator de necrose tumoral. Uma citocina, cuja fonte mais importante sao os macrdfagos e os linfdcitos T, e que e um 
importante mediador da infiama9ao. 


fator de transcrif ao. Esteroide ou molecula proteica que se une a um cromossomo no loco de um gene, on para ativar on para 
reprimir a slntese de RNA complementar a cadeia “com significado” do gene, 
fator extrinseco. Variavel ambiental que influencia as propriedades biologicas de uma popula9ao, tais como numero de 
indivlduos outaxa de crescimento. 

fenotipo (do grego phainein = mostrar). As caraeterlsticas vislveis ou expressas de um organismo, influenciadas pelo 
genotipo, embora nemtodos os genes do genotipo sejamexpressos. 
fermenta^ao (do latim fermentum = fermento), Catalise enzimatica, que ocorre na ausencia de oxigenio, de substancias 
organicas, especialmente carboidratos, que libera alcoois, acidos e dioxido de carbono e converte ATP em ADR 
fermenta^ao alcoolica. Respira^ao sem oxigenio na qual os a9ucares sao degradados em dioxido de carbono e etanol; ocorre 
emleveduras. 

feromonio (do grego pherein = transportar + hormon = excitante). Substancia quimica liberada por um organismo que 
influencia o comportamento ou os processos fisiologicos de outro organismo. 
fibra (do latim fibra = fibra). Celula com a forma alongada ou um cordao de material protoplasmatico produzido ou secretado 
por uma celula e depositado fora dela. 

fibrila (do latim fibra = pequena fibra), Um cordao de protoplasma produzido por uma celula e depositado no seu interior, 
fibrilar (do latim fibrilla = fibra), Composto por ou perteneente as fibrilas ou libras. 

fibrina, Proteina que forma uma rede para capturar eritrocitos, que se convertememumcoagulo. Seu precursor e o 
fibrinogenio. 

fibrose, Deposi9ao de tecido conjuntivo fibroso emum local determinado durante o processo de reparo tecidual, oupara 
barrar a fonte de umantigeno. 

filamento septal, Aborda nao ligada de uma parti9ao interna (septo) da cavidade gastrovascular de uma anemona-do-mar e 
que se estende para dentro da cavidade e apresenta nematocistos e celulas glandulares. 
filamentos intermediarios, Componentes do citoesqueleto de todas as celulas, nas quais sao importantes na resistencia ao 
estiramento. Tais filamentos auxiliam tambem na manuten9ao de celulas adjacentes emassocia9ao comdesmossomos. 
filipode (do Xatxmfilum = cordao + do grego pom,podos = pe), Umtipo de pseudopode muito delgado e que pode 
ramificar-se, mas as ramifica96es nao se unempara formar uma rede, 
filo (do neolatim, a partir do grego phylon = ra^a, tribo), Uma das categorias principals de classifica9ao taxonomica, 

situada entre reino e classe, nas quais sao agrupados os organismos de deseendencia eomumque compartilhamumpadrao 
fundamental de organiza9ao. 

filogenia (do grego phylon = tribo, ra9a + geneia = origem), A origem e diversifiea9ao de um taxon, ou a historia evolutiva 
de sua origem e diversifica9ao, em geral apresentada sob a forma de um dendrograma. 
filopodio (do grego phyllon = folha + pous, podos = pe), Apendice natatorio em forma de folha, presente em crustaceos 
branquiopodes. 

filtra9ao, Qualquer processo alimentar no qual as particulas de alimento sao filtradas da agua na qual estao suspensas. 
fisiologia (do latim physiologia = ciencia natural). Parte da biologia que lida com os processos e fenomenos organicos de um 
organismo ou qualquer uma de suas partes, ou ainda de um processo organico em particular, 
fissao (do latimjissio = separa9ao), Reprodu9ao assexuada pela divisao do corpo emduas oumais partes, 
fissao binaria, Tipo de reprodu9ao assexuada na qual um animal divide-se em dois, resultando dois descendentes 
aproximadamente iguais. 

fissao multipla, Um dos modos de reprodu9ao assexuada de alguns eueariotas unicelulares, na qual o nucleo divide-se mais 
de 1 vez antes que ocorra a eitocinese. 

fitofagos (do grego phyton = planta -i- phagein = alimentar-se), Organismos que se alimentamde plantas. 
fitoflagelados, Membros da antiga classe Phytomastigophorea, fiagelados semelhantes a plantas. 
fixa9ao de nitrogenio (do grego nitron = bolha + gene = produtor de), Redu9ao do nitrogenio molecular emamonia, 
realizada por algumas bacterias e cianobacterias, frequentemente seguidas pela nitrifica9ao, a oxida9ao da amonia em 
nitritos e nitratos por outras bacterias. 


flagelo (do latim flagellum = a^oite). Organela locomotora semelhante a umchicote. 

floresta de algas marinhas. Ecossistema marinho caracterizado pela alta densidade de algas da ordem Laminariales da classe 
Phaeophyceae (algas pardas). 

floresta temperada mista. Florestas da America do Norte e America Central que contem arvores perenemente verdes, tais 
como 0 pinho-branco, pinho-vermelho e tsugas, misturadas com outras arvores deciduas, dentre as quais os platanos, 
Carvalhos e nogueiras. 

florestas perenifolias do sul, Florestas dominadas por pinheiros na regiao Sudoeste dos EUA. 

folheto germinativo. Cada umdos tres folhetos basicos do embriao animal (ectoderma, endoderma, mesoderma), a partir dos 
quais os diversos orgaos e tecidos desenvolvem-se para formar o animal pluricelular. 
fonte. Subpopula9ao {deme) estavel que serve diferencialmente como origemde colonizadores para estabelecer, unir ou 
substituir oubas subpopula96es da mesma especie (ver dinamica de metapopula96es); por exemplo, uma subpopula9ao 
que habita uma area ambientalmente estavel e cujos membros rotineiramente estabelecempopula96es bansitorias em areas 
proximas e ambientalmente instaveis. 

fonte hidrotermal. Fonte ounascente submarina de aguas quentes; escoamento de aguas marinhas profundas aquecidas pelo 
magma e expelidas para o mar por meio de chamines hidrotermais. 
foramimfero (do latim foramin = orificio, perfura9ao + fero = portar), Amebas com pseudopodes formando redes e que 
tern uma testa com diversas aberturas. 

forma9ao esquizocelica do mesoderma, Forma9ao embrionaria do mesoderma por meio de cordoes de celulas entre o 
ectoderma e o endoderma; a ruptura desses cordoes resulta na forma9ao do espa90 celomatico. 
fosfageno (fosfato + geno), Umtermo usado para fosfato de creatina e fosfato de arginina, que armazenam fosfato de alta 
energia e podemser fontes de liga96es destes. 

fosfato de adenosina (di-, tri-) (ADP e ATP), Nucleotidio composto de adenina, ribose e duas (ADP) outres (ATP) unidades 
fosfato; ATP e um composto rico em energia que, com ADP, serve como umsistema que bansfere energia da liga9ao 
fosfato nas celulas. 

fosfato de arginina, Composto de fosfato armazenado (fosfageno), enconbado emmuitos invertebrados e utilizado para 
restaurar os estoques de ATP. 

fosfocreatina, Composto fosfatado e rico em energia, enconbado nos musculos de vertebrados e de alguns invertebrados, 
usado na regenera9ao de estoques de ATP. 

fosforila9ao oxidativa, Conversao de fosfato inorganico em fosfato rico em energia de ATP, envolvendo transporte de eletron 
abaves da cadeia respiratoria para o oxigenio molecular. 
fosforila9ao, A adi9ao de um grupamento fosfato, isto e -PO3, a um composto. 

fossil, Qualquer vestigio ou impressao deixados por um organismo de uma idade geologica passada e que tenha sido 
preservado por processos naturals, geralmente por mineraliza9ao na crosta terresbe. 
fossorio (do latim fossor = cavador), Caracterizado pelo ato de cavar ou enterrar-se. 
fotico, Por96es em aguas oceanicas com luz habitadas por organismos fotossinteticos. 

fotoautotrofo (do grego photos = luz + autos = de si mesmo + trophos = que alimenta), Um organismo que requer luz como 
fonte de energia para criar nubientes organicos a partir de materia-prima inorganica. 
fotossintese (do grego phos = luz + synthesis = a9ao de ou para colocar juntos), Sintese de carboidratos a partir de 
dioxido de carbono e agua em celulas contendo clorofila expostas a luz. 
fototaxia (do grego phos = luz + taxis = ordem, arranjo), Taxia na qual a luz e 0 estimulo orientador. Tendencia involuntaria 
de um organismo a voltar-se na dire9ao (fototaxia positiva) ou no sentido oposto (fototaxia negativa) da luz. 
fototrofo (do grego phos, photos = luz + trophe = nutri9ao), Organismos capazes de usar CO2, na presen9a de luz, como 
fonte de energia metabolica. 

fovea (do latim fovea = pequeno P090), Pequena cavidade ou depressao; especialmente a fovea cenbal, uma pequena 
cavidade na retina de alguns vertebrados que contem apenas cones, onde a visao e acurada. 
fragmenta9ao de habitat. Aparecimento de barreiras geograficas que separam popula96es de uma especie com disbibui9ao 


geografica formalmente continua. Devido a essa ocorrencia, aumentam as taxas evolutivas na forma^ao e na extin^ao de 
especies. 

frequencia alelica. Estimativa da propor9ao de gametas produzidos emuma popula^ao (conjunto de genes) que eontemuma 
forma alelica particular de um dado gene. 

funil. Tubo a partir do qual sal umjato de agua da cavidade do manto de ummolusco cefalopode. 
furcula (do latim/arc = forquilha). As clavlculas fusionadas de aves e dinossauros. 

fusiforme (do latim fusus = fuso + forma = forma), Em forma de fuso; afilado cm dire9ao a cada extremidade. 

G 

gameta (do gamos = casamento). Uma celula sexual haploide madura; emgeral, os gametas masculinos e femininos 
podemser diferenciados. Elmovulo ou um espermatozoide. 

gametocito (do grego gametes = conjuge + kytos = cavidade vazia). A celula-mae de um gameta, isto e, o gameta imaturo. 
ganglio (do grtgo ganglion = pequeno tumor), Agregado de corpos celulares de neuronios localizado fora do sistema 
nervoso central. 

gastrocele (do grego gaster = estomago + koilos = cavidade), Cavidade embrionaria que se forma na gastrula9ao e torna-se 
0 tubo digestivo do adulto; tambem denominada arquenteron. 
gastroderma (do grego gaster = estomago + derma = pele), Revestimento da cavidade digestiva dos cnidarios. 
gastrolito (do grego gaster = estomago + lithos = pedra), Corpo calcario contido na parede do estomago cardlaco dos 
camaroes de agua doce e demais Malacostraca antes da muda. 
gastrozooide (do grego gaster = estomago + zdon = animal), Polipo alimentar de um hidroide; hidrante. 
gastrula (do grego gaster = estomago + do latim ula = diminutivo), Estagio embrionario, em geral na forma de campanula 
ou saco, comparedes formadas por duas camadas de celulas que revestemuma cavidade (arquenteron), com uma unica 
abertura (blastoporo). 

gastrula9ao (do grego gaster = estomago), Processo pelo qual a fase inicial do embriao de ummetazoario converte-se em 
gastrula, adquirindo dois e, depois, tres folhetos germinativos. 
gel (de gelatina, do \at\mgelare = congelar), Estado de um sistema coloidal no qual as partlculas solidas formama fase 
continua, e o meio fluido, a fase descontlnua. 

gemula (do \at\mgemma = broto + ula = diminutivo), Unidade reprodutiva assexuada em forma de cisto das esponjas de 
agua doce, formadas no verao ou outono, e capazes de hibernar. 
gene (do grego genos = descendencia), Uma sequencia de acido nucleico (geralmente DNA), que codifica umpolipeptldio 
funcional ou uma sequencia de RNA. 

gene estrutural. Gene que contem a informa9ao para construir uma protelna. 

gene regulador, Umgene que influencia a taxa de transcri9ao de outro gene. Umgene regulador de a9ao cis liga-se aos fatores 
de transcri9ao necessarios para expressao de outro gene adjacente a este na mesma molecula de DNA. Umgene regulador 
de a9ao trans codifica um fator de transcri9ao que inflencia a expressao dos genes localizados em qualquer lugar do 
genoma. 

gene supressor de tumor. Gene cujos produtos inibem a progressao da divisao celular por dispararema apoptose, 
controlando a transcri9ao de outros genes, restringindo a progressao emfases do ciclo celular, oupor outros fatores. 
genero (do \at\vagenus = ra9a), Grupo de especies relacionadas comhierarquia taxonomica entre familia e especie. 
genes de polaridade segmentar. Genes ativos durante o desenvolvimento para determinar estruturas anteroposteriores no 
interior de umsegmento. 

genes Genes expresses emampla regiao ao longo do eixo anteroposterior de um embriao em desenvolvimento (p. ex., 
produzema cabe9a, o torax e o abdome QmDrosophila)', as muta96es produzem lacunas na forma9ao dos segmentos. 
genes homeoticos (do grego homoios = semelhante, parecido). Genes identificados por meio de muta96es que conferem 
identidade ao desenvolvimento de determinadas partes do corpo. Esses genes codificam fatores de transcri9ao necessarios 
para ativar a expressao genica emmomento critico durante o desenvolvimento. 


genoma (do grego genos = descendencia + oma = grupo abstrato). Todo o DNA de um conjunto haploide de cromossomos 
(genoma nuclear), uma organela (genoma mitoeondrial, genoma de eloroplasto), ou virus (genoma viral, que, emalguns 
virus, e constituido por RNA em vez de DNA). 

gendmica. Mapeamento e sequeneiamento de genomas (= genomica estrutural). Agenomiea funcional e o desenvolvimento e a 
aplica9ao de abordagens experimentais para aeessar a fun9ao do gene. Agenomiea funeional utiliza irrforma9ao da 
genomiea estrutural. 

genotipo (do grego genos = descendencia + typos = forma), A constitui9ao genetica expressa e latente de um organismo; o 
conjunto total de genes presentes nas celulas de um organismo; contrasta comfenotipo. 
germoplasma. Linhagens celulares que dao origemas celulas germinativas de um organismo pluricelular; distinto do 
somatoplasma. 

germovitelario (do latimgermen = broto, + vitellus = vitelo), Estrutura intimamente assoeiada ao ovario (germario) e 
produtora de vitelo (vitelario) dos rotiferos. 

gesta9ao (do \at\mgestare = carregar), Periodo durante o qual a prole e carregada no utero. 

ginandromorfo (do grego gyn = fenunino + andr = masculino + morphe = forma), Individuo anormal que apresenta 

earaeteristieas de ambos os sexos em diferentes partes do eorpo; por exemplo, o lado esquerdo mostra as earaeteristioas 
da lemea, e o lado direito, as earaeteristieas do macho. 

glandula androgenica (do grego aner = macbo +gennaein = produzir), Glandula de Crustaeea que induz o desenvolvimento 
de earaeteristieas masculinas. 

glandula antenal, Glandula excretora de Crustacea, localizada no metamero antenal. 

glandula de Meblis, Celulas glandulares de fun9ao desconhecida que circundamos zigotos de trematodeos e cestodeos. 
glandula verde, Glandula excretora de alguns Crustacea; glandula antenal. 

glandula vitelina, Ver vitelario. 

glandulas calclferas, Glandulas eneontradas emminhoeas e que seeretamions de calcio no intestino. 
glandulas granulares, Estruturas tegumentares dos anftbios atuais e assoeiadas a secre9ao de compostos defensives, 
glandulas lacrimais (do latim lacrimia = lagrima), Estruturas em vertebrados terrestres que seeretam lagrimas para 
lubrifica9ao dos olhos. 

glandulas protoracicas, Glandulas do protorax de insetos que seeretam eedisona ou hormonio da muda. 
glandulas repugnatorias (do \at\mrepugnare = resistir), Glandulas que seeretam substancias de odor penetrante e ruim, para 
defesa ou ataque, eomo, por exemplo, as eneontradas nos miriapodes. 
glicogenio (do grego glykys = doce + gene~s = produzido), Polissacaridio que eonstitui a prineipal forma na qual os animals 
estocam earboidratos; energia animal. 

glicolise (do grego glykys = doce + lysis = quebra), Quebra enzimatica da glieose (especialmente), ou glicogenio, em 
derivados fosforicos, com libera9ao de energia. 

gliconeogenese (do grego glykys = doce + neos = novo + genesis = origem), Sintese de glieose a partir de proteinas ou de 
precursores lipidicos. 

glieose, A9ucar comb carbonos, particularmente importante para o metabolismo celular dos organismos vivos (= dextrose), 
globulinas (do \at\mglobus = globo, bola + ulus = sufixo que designa tendencia), Grande grupo de proteinas compactas com 
alto peso molecular; inclui as imunoglobulinas (anticorpos). 

glomerulo (do Xatmiglomus = bola), Tufo de capilares que se projeta para dentro de um corpusculo renal. Tambemuma 
pequena massa de tecido esponjoso na proboscide de hemicordados compresumida fun9ao excretora. Ou, ainda, a 
concentra9ao de fibras nervosas situadas no bulbo olfatorio. 

gloqm'dio (do grego glochis = ponta + idion = sufixo diminutivo), Estagio larval, comduas valvas, de bivalves de agua 
doce. 

gnatobase (do grego gnathos = maxila + base), Processo mediano basal de certos apendices de alguns artropodes, utilizado, 
geralmente, para morder ou esmagar o alimento. 
gnatostomos (do grego gnathos = maxila + stoma = boca), Vertebrados commaxilas. 


gonada (do neolatim^onas = orgao sexual primario), Orgao que produz gametas (ovario na femea e testiculo no macho), 
gonangio (do neolatim^onas = orgao sexual primario + angeion = diminutivo de vaso). Zooide reprodutivo de uma colonia 
de hidrozoario (Cnidaria). 

gonoduto (do grego gonos = semente, progenie + ducto). Ducto que conecta a gonada ao meio externo. 
gonoforo (do grego gonos = semente, progenie + phoros = transportador). Estrutura reprodutiva sexual de alguns 
hidrozoarios e que se desenvolve a partir de medusas reduzidas; pode ser mantido na colonia ou liberado. 
gonoporo (do grego gonos = semente, progenie + poros = abertura), Poro genital encontrado emmuitos invertebrados. 
gordura marrom, Tecido adiposo multilocular, rico em mitocondrias e gerador de calor em vertebrados endotermicos. 
grado (do \2Lt\mgradus = degrau), Nivel de complexidade dos organismos, ouzona adaptativa caracteristica de umgrupo de 
organismos evolutivamente relacionados. 

gradualismo. Componente da teoria evolutiva de Darwin que afirma que a evolu^ao ocorre por meio do acumulo temporal de 
pequenas mudan^as incrementadoras, em geral durante periodos muito longos de tempo geologico; op6e-se as afirma^oes 
de que a evolu9ao pode ocorrer por meio de grandes altera^oes descontinuas e macromutacionais. 
gradualismo fenotipico, Ahipotese de que novos caracteres, mesmo aqueles notavelmente diferentes dos caracteres dos 
ancestrais, evoluempor uma longa serie de pequenos passes adicionais. 
gradualismo filetico. Modelo de evolu9ao no qual a mudan9a evolutiva morfologica e continua e cumulativa, ocorrendo 
principalmente em especies ou em linhagens que nao se ramificam durante longos periodos de tempo geologico; contrasta 
comequiUbrio pontuado. 

gradualismo populacional. Aobserva9ao de que novas variantes geneticas estabelecem-se emuma popula9ao pelo aumento 
de suas frequencias por meio de novas gera96es, inicialmente comumoupoucos individuos e, eventualmente, 
caracterizam a maioria da popula9ao. 

granulocitos (do X^Ltimgranulm = pequeno grao + do grego kytos = cavidade vazia), Celulas sanguineas brancas 

(neutrofilos, eosinofilos e basofilos) que contem “granulos” no citoplasma (vesiculas), que se coram histoquimicamente. 
granules de paramilo (do grego para = ao lado de + mylos = moinbo, moenda). Organelas que contem uma substancia 
semelhante ao amido chamada paramilo; ocorrem em algumas algas e flagelados. 
gregarina (do latimgregarious = pertencente a um rebanho ou bando), Parasito eucariota unicelular que pertence a classe 
Glegarinea, do filo Apicomplexa; esses organismos infectamo tubo digestivo oucavidades corporeas de invertebrados. 
gregario (do \at\mgrex = rebanho), Que vive emgrupos oubandos. 

grupo externo. Emestudos de sistematica filogenetica, e uma especie ougrupo de especies proximamente relacionados como 
taxon para o qual a filogenia esta sendo estudada, mas que nao estao incluidos nele; e usado para polarizar a varia9ao dos 
caracteres e enraizar uma arvore filogenetica. 

OH 

grupo fosfato, ho— p—o— Composto quimico presente emate tres copias em series de carbono 5 ' do a9ucar do grupo 

II 

o 

funcional de umnucleotidio; emumacido nucleico, uma copia unica conecta o carbono 5 ' de um nucleotidio ao carbono 3 ' 
do nucleotidio adjacente. 

grupo-irmao. Rela9ao entre umpar de especies ou taxons superiores que sao os parentes filogeneticos mais proximos uns dos 
outros. 

guanina (do quechua huanu = guano). Base purica, cristalina e branca, C5H5N2O, que ocorre emdiversos tecidos animals, 
no guano e outros excrementos de origem animal. 

guilda (do ingles medieval = pagamento, tributo), Especies de uma comunidade que partilham recursos por meio do 
deslocamento de caracteres para evitar sobreposi9ao e competi9ao, tais como as comunidades de tentilhoes-de-galapagos, 
cujas especies que as compoem diferem quanto ao tamanho do bico para se especializarem em sementes de diferentes 
tamanhos. 

H 

habitat (do latim habitare = residir), Lugar onde um organismo normalmente vive, ou onde os organismos de uma popula9ao 


vivem. 

habituagao. Tipo de aprendizado no qual a continua exposi^ao ao mesmo estimulo produz respostas decrescentes; contrasta 

com sensibiliza^ao. 

baltere (do grego haltere = salto). Pequena estrutura cm forma de clava localizada a cada lado do metatorax dos Diptera, que 
representa as asas posteriores; comprovavel fun9ao sensorial de equilibrio; tambem chamada de balaneim 
baplodiploidia (do grego haploos = unico + diploos = duplo + eidos = forma), Reprodu9ao na qual maehos haploides sao 
produzidos partenogeneticamente e lemeas diploides originam-se de ovos fertilizados. 
baploide (do grego haploos = unico). O numero reduzido de cromossomos, oun, tlpico dos gametas, emcontraste como 
diploide, ou 2 n, o numero eneontrado nas celulas somaticas. Emcertos grupos, os organismos maduros podem apresentar 
um numero baploide de cromossomos. 

bectocotilo (do grego hekaton = centena + kotyle = ta9a). Bra9o especializado, por vezes autonomo, que serve como orgao 
copulador do macho de cefalopodes. 

bebozoario (do grego hellos = sol + zoon = animal). Termo descritivo para uma ameba de agua doce, nua ou com testa, 
bemidesmossomo (do grego hemi = metade + desmos = vinculo + soma = corpo), Plaea semelhante a umbotao composta 
por proteinas transmembrana que aneora uma celula a camadas de tecido conjuntivo subjacente. 
bemimetabolo (do grego hemi = metade + metabole = mudan9a). Refere-se a metamorfose gradual durante o 
desenvolvimento dos insetos, sem estagio de pupa. 

bemizigoto (do grego hemi = metade + zigdtos = unido), Para animals que tern determina9ao sexual cromossomica, nos 
quais um dos sexos (denominado o sexo heterogametieo) tern apenas uma copia de um eromossomo sexual partieular; os 
genotipos de individuos heterogameticos consistememuma so copia de todos os genes loealizados nesse eromossomo 
sexual. 

bemocele (do grego haima = sangue + koiloma = cavidade), Espa90 prineipal do eorpo dos artropodes formado pela fusao 
do eeloma embrionario eoma blastoeele; eontemo sangue (hemolinfa). 
bemoeritiina (do grego haima = sangue + erythros = vermelbo), Pigmento respiratorio vermelho, que eontemferro, 
eneontrado no sangue de alguns poliquetas, sipuneulos, priapulos e braquiopodes. 
bemoglobina (do grego haima = sangue + do \a.t\mglobulus = globulo), Pigmento respiratorio que eontemferro, presente 
nas celulas vermelhas do sangue dos vertebrados e no plasma sanguineo de muitos invertebrados; composto por uma 
hemeporfirina ferrica e proteinas globinas. 

bemoUnfa (do grego haima = sangue + do latim lympha = agua). Eluido do eeloma ou hemoeele de alguns invertebrados, 
que funeiona eomo o sangue e a linfa dos vertebrados. 

bemozoina (do grego haima = sangue + zoon = animal). Produto insoluvel da digestao de parasites da malaria, produzido a 
partir da bemoglobina. 

bepatico (do grego hepatikos = do figado). Relative ao figado. 

beran9a de caracteres adquiridos. No9ao lamarckista desacreditada de que os organismos que se esfor9ampara satisfazer as 
exigencias ambientais obtem novas adapta96es e as transferempara sens descendentes por hereditariedade. 
beran9a intermediaria. Heran9a na qual nao existe umpar de alelos nemumgene completamente dominante, como 
heterozigoto evidenciando uma condi9ao intermediaria distinta dos homozigotos para cada alelo. 
beran9a particulada. Teorias de hereditariedade nas quais os fatores hereditarios sao entidades diseretas que nao se misturam 
quando transmitidas por meio do mesmo organismo, tais como os fatores pareados identificados nos experimentos de 
Mendel. 

heran9a poligenica. Heran9a de caracteres influenciada por alelos multiples; os caracteres exibemvaria9ao continua entre 
extremes; os descendentes sao, emgeral, intermediaries enbe o pai e a mae; tambem conhecida como miscigena9ao ou 
heran9a quantitativa. 

heran9a quantitativa. Ver heran9a poligenica. 

berbivoria, Significa a condi9ao de animals que se alimentam de plantas ou a desbui9ao da biomassa vegetal por tais animals 
herbivores. 


herbivoro (do latim herba = erva + vorare = devorar), Todo organismo que subsiste a partir de vegetais. 
hereditariedade (do latim heres = herdeiro), A fiel transmissao de traces biologicos dos pais a sua prole, 
hermafrodita (do grego hermaphroditos = que contem ambos os sexos; da mitologia grega, Hermafroditos = filbo de 
Hermes e Afrodite). Organismo que apresenta os orgaos reprodutores masculino e feminino funcionais. 

Hermafroditismo, emgeral, refere-se a umindividuo aberrante emuma especie dioica; monoico implica que esta e a 
condi^ao normal para a especie. 

bermafrodita sequencial. Especie na qual os individuos amadurecem inicialmente como umsexo, mas podem, 
posteriormente, transformar-se no sexo oposto. 

bermafrodita sincronico. Especie cujos individuos apresentam ovarios e testiculos funcionais ao mesmo tempo. Tambem 
denominado bermafrodita simultaneo. 

bermatipico (do grego herma = recife + typos = padrao). Relativo aos corais que formamrecifes. 
beterocerca (do grego heteros = diferente + kerkos = cauda). Nadadeira caudal de alguns peixes cujo lobo superior e 
maior do que o inferior, coma extremidade posterior da coluna vertebral curvando-se umpouco para dentro do lobo 
superior, como nos tubaroes. 

beteroconte (do grego heteros = outro, diferente + kont = polo), Refere-se a celulas flageladas com dois flagelos anteriores 
diferentes: umlongo, ornamentado e direcionado anteriormente; outro curto, liso e arrastado posteriormente. 
beterocromatina (do grego heteros = diferente + chroma = cor), Cromatina que se cora intensamente e parece representar 
areas geneticamente inativas. 

beterocronicidade (do grego heteros = diferente + chronos = tempo), Altera^ao evolutiva no tempo relativo para o 
aparecimento, ou taxa de desenvolvimento, de caracteristicas do ancestral para o descendente. 
beterodonte (do grego heteros = diferente + odous = dente), Que apresenta dentes diferenciados emincisivos, caninos e 
molares, para finalidades diferentes. 

beterolobosos (do grego heteros = outro, diferente + lobos = lobo), Clado eucariota unicelular no qual a maioria dos 
membros pode assumir tanto a forma ameboide como a flagelada. 
beterostracos (do grego heteros = diferente + ostrakon = coneba), Grupo extinto de peixes comarmadura dermica e 
desprovidos de maxilas e nadadeiras pares; conhecido dos periodos Ordoviciano ao Devoniano. 
heterotopia, Mudan^a evolutiva quanto a localiza^ao ftsica de uma estrutura ouprocesso de desenvolvimento no piano 
corporal do organismo. 

beterotransplante (do grego alios = outro + transplante), Lima pe^a de tecido ou orgao transferida de umindividuo a outro 
da mesma especie, gemeo nao identico; tambem chamada de bomotransplante. 
heterotrofo (do grego heteros = diferente + trophos = alimento), Organismo que obtem tanto materia organica quanto 
inorganica brutas do ambiente para se manter vivo; inclui a maioria dos animais, fungos e aquelas plantas e 
microrganismos que nao realizam fotossintese. 

heterotrofo primario, Designa a hipotese de que os primeiros microrganismos, para se desenvolverem, obtinham nufrientes 
de um ambiente que nao tinha organismos autofrofos. 

heterozigoto (do grego heteros = diferente + zygotos = unido), Organismo no qual os cromossomos homologos contem 
diferentes formas de alelos de umloco (frequentemente dominante e recessive); derivado de umzigoto formado pela uniao 
de gametas com constitui^ao de alelos diferentes. 

hexamero (do grego hex = seis + meros = parte), Simetria baseada, especificamente, emseis partes ou seus multiplos. 
hiaUno (do grego hyalos = vidro), Adj. vitreo, translucido. Subst. material transparente, vitreo, sem estrutura definida, que 
ocorre, por exemplo, na cartilagem, corpo vitreo, mucina e glicogenio. 
hiberna^ao (do \sit\mhibernus = invernal), Condi^ao, especialmente de certos mamiferos, de passar o inverno emestado de 
torpor, no qual a temperatura do corpo desce quase ao ponto de congelamento e o metabolismo cai quase a zero, 
hibridaf ao, Cruzamento genetico natural ou artificial entre popula^oes geneticamente distintas, como algumas consideradas 
variedades ou especies diferentes. 


hibrido. Refere-se a descendente do cruzamento entre popula96es geneticamente distintas, tais como aquelas reconhecidas 
como variedades ou especies diferentes. 

hibridoma, (Contra^ao de hibrido + mieloma). Produto da fusao de uma celula normal comuma celula de mieloma (cancer) e 
que apresenta algumas das caracteristicas da celula normal, 
bidrante (do grego hydor = agua + anthos = flor), Zooide de uma eolonia de hidrozoario com fun9ao de nutri9ao. 
bidrocaule (do grego hydor = agua + kaulos = baste da planta). Haste ou “caule” de uma eolonia de hidrozoarios; as partes 
localizadas entre a hidrorriza e os hidrantes. 

bidrocele (do grego hydor = agua + koilos = cavidade). Segundo ou intermediario compartimento celomatico dos 
equinodermos; a hidrocele esquerda origina o sistema hidrovascular nesses organismos. 
bidrocorais. Membros do filo Cnidaria, classe Hydrozoa, que tern esqueletos calcarios maci90S. 

bidrogenossomo (do grego hydor = agua +genos = tipo + soma = corpo). Organela celular anaerobica que se presume ser 
derivada de uma mitoeondria. 

bidroide. Forma polipoide de um enidario, distinta de sua forma medusoide. Qualquer enidario perteneente a elasse Hydrozoa, 
ordem Hydroidea. 

bidroUse (do grego hydor = agua + lysis = quebra), Deeomposi9ao de umcomposto quimieo pela adi9ao de agua; separa9ao 
da molecula emsuas partes, de tal modo que os produtos isolados adquirem hidrogenio e grupos hidroxilas. 
bidroriiza (do grego hydor = agua + rhiza = raiz). Estolao radieular que aneora um hidroide ao seu substrata, 
bidrosfera (do grego hydor = agua + sphaira = esfera, bola). Refere-se as aguas continentais e oceanicas da superftcie da 
Terra. 

bidrostato muscular. Ver esqueleto bidrostatico. 

bidroxila. (Hidrogenio + oxigenio + il). Contem um grupo OH , ioncarregado negativamente formado por sais alcalinos na 
agua. 

bierarquia de dommancia. Escala social estabelecida por comportamento agonistico, que resulta emassocia96es nas quais 
alguns individuos temmais acesso aos recursos do que os outros. 
bierarquia inclusiva (aninbada). Padrao no qual especies estao ordenadas dentro de uma serie crescente de dados mais 
inclusivos, de acordo coma distribui9ao taxonomica das sinapomorfias. 
biomandibular (do grego hyoeides [similar a letra grega Y-i- eidos = forma] -i- do latim mandere = mastigar, mascar). 

Osso derivado do arco visceral hioide que forma parte da articula9ao da mandibula de peixes e tambem o martelo, 
ossieulo da orelha media dos vertebrados amniotas. 

biperosmotico (do grego hyper = sobre + osmos = impulso). Refere-se a solu9ao cuja pressao osmotiea e maior quando 
comparada a uma outra; eontemuma maior ooncentra9ao de partieulas dissolvidas e ganha agua de uma solu9ao que 
eontemmenor eoncentra9ao de partieulas, atraves de uma membrana permeavel. Contrasta eombiposmotico. 
biperparasitismo (do grego hyper = sobre + para = ao lado de + sitos = alimento), Parasitismo de umparasito por outro 
parasito. 

biperpolariza9ao. Mudan9a de voltagem em dire9ao negativa registrada atraves de uma membrana plasmatica (ver potencial 
de membrana). Isso permite a transmissao de sinal emcelulas excitaveis, tais como celulas nervosa, muscular e sensorial. 
bipersensibiUdade imediata. Rea9ao inflamataria muito suscetivel, em seres humanos sensibilizados, baseada, primariamente, 
na imunidade humoral. 

bipersensibiUdade retardada. Rea9ao inflamataria baseada primariamente emresposta imunologica ativada por media9ao 
celular. 

bipertonica, Refere-se a uma solu9ao que eontemuma maior concentra9ao de partieulas dissolvidas do que outra solu9ao com 
a qual ela e comparada; contrasta com bipotonica. 

bipertrofia (do grego hyper = sobre + trophe = alimento), Crescimento anormal de parte de um organismo ou de um orgao. 
bipoderme (do grego hypo = sob + do latim dermis = pele). Camada celular loealizada sob a derme e que secreta a cuticula 
de anelideos, artropodes e outros invertebrados. 
bipofise (do grego hypo = sob + physis = crescimento), Glandula pituitaria. 


hiposmotica (do grego hypo = sob + osmos = impulso). Refere-se a solu^ao cuja pressao osmotica e menor quando 

comparada a uma outra, ou tomada como padrao; contemuma menor concentra9ao de particulas dissolvidas e perde agua 
durante a osmose; contrasta comhiperosmotica. 

hipostoma, hipostomio (do grego hypo = sob + stoma = boca). Nome aplicado a uma estrutura localizada na regiao posterior 
ou ventral da boca de varies invertebrados (como acaros e carrapatos). Emcnidarios, usa-se o termo bipostomio. 
bipotalamo (do grego hypo = sob + thalamos = camara interna). Parte ventral do diencefalo localizada no assoalho do 
talamo; um dos centros do sistema nervoso autonomo e da regula^ao neuroendocrina. 
bipotese (do grego hypothesis = fundamento, suposi^ao). Afirma^ao ouproposi^ao que pode ser testada por meio de 
observa^ao ou experimento. 

bipotonica. Refere-se a uma solu9ao que contemuma menor concentra9ao de parti culas dissolvidas do que uma outra coma 
qual e comparada; contrasta combipertonica. 

bistogenese (do grego histos = tecido + genesis = descendencia). Forma9ao e desenvolvimento dos tecidos. 
bistologia (do grego histos = rede, tecido + logos = tratado), Estudo da anatomia microscopica dos tecidos. 
bistona (do grego histos = tecido), Qualquer uma das varias proteinas simples encontradas nos nucleos das celulas e que 
formam complexos comDNA. As histonas estao envolvidas na regula9ao da expressao genica e na condensa9ao do DNA. 
Bias produzemuma grande quantidade de aminoacidos basicos na hidrolise; sao caracteristicas dos eucariotas. 
bolometabolo (do grego holo = completo + metabole~ = mudan9a), Metamorfose completa durante o desenvolvimento. 
homeobox (do grego homoios = semelbante, parecido + do latim buxus = especie de arbusto utilizado em cercas vivas, 
empregado aqui no sentido de contido, cercado), Uma sequencia de 180 pares de bases, altamente conservadas, 
encontrada em genes homeoticos que codificampolipeptidios e que funcionam como fatores de transcri9ao para ativar a 
expressao de outros genes emummomento critico do desenvolvimento. O homeobox codifica o dominio de liga9ao ao 
DNA de um fator de transcri9ao. 

bomeostase (do grego homeo = semelbante + stasis = estado ou conserva9ao), Manuten9ao de um estado interno estavel 
por meio da autorregula9ao. 

bomeotermico (do grego homeo = semelbante + therme = calor), Que apresenta uma temperatura corporea praticamente 
uniforme, regulada independentemente da temperatura do ambiente. 
bominideo (do \at\mhomo, hominis = bomem), Membro da familia Hominidae, que inclui chimpanzes, gorilas, humanos, 
orangotangos e formas extintas descendentes de seu ancestral comum mais recente. 
bomocerca (do grego homos = igual -i- kerkos = cauda), Cauda com os lobos superior e inferior simetricos, e cuja coluna 
vertebral termina proximo a base da cauda, como na maioria dos peixes teleosteos. 
bomodonte (do grego homos = igual -i- odous = dente), Que temtodos os dentes semelhantes quanto a forma, 
bomologia (do grego homologos = concordar), Semelhan9a de partes de orgaos de organismos diferentes, causada pela 
deriva evolutiva a partir de uma parte ou orgao correspondente em um ancestral remote, geralmente apresentando uma 
origem embrionaria semelbante. Pode se referir, tambem, a sequencias moleculares (DNA, RNA, proteina) ou 
cromossomos cuja equivalencia representa, respectivamente, descendencia de uma molecula ou cromossomo ancestral 
comum Homologia seriada e a correspondencia, no mesmo individuo, de estruturas repetidas que tern a mesma origem e 
desenvolvimento, tais como os apendices dos artropodes. Adj., bomologo. 
bomologia seriada, Ver bomologia. 

bomologo, Um membro de umconjunto de estruturas homologas ouumpar de cromossomos homologos, 
bomoplasia, Similaridade fenotipica entre caracteristicas de especies ou popula96es distintas (incluindo, entre outros, 
aspectos moleculares, morfologicos e comportamentais), que nao representampadroes exatos de uma descendencia 
evolutiva comum (= similaridade nao homologa); e decorrente do paralelismo evolutivo, convergencia e/oureversao, e e 
evidenciada pela incongruencia entre os diferentes caracteres emumcladograma ou arvore filogenetica. 
bomotransplante, Ver beterotransplante. 

bomozigoto (do grego homos = igual -i- zygotos = unidos), Um organismo que apresenta alelos identicos em um ou mais locos 
genicos. 


hormonio juvenil. Hormonio produzido pelos corpora allata de insetos; dentre os efeitos produzidos esta a manuten9ao das 
caracteristicas larvais ou de ninfa durante o desenvolvimento. 
hormonio protoracicotrofico (PTTH). Hormonio seeretado pelo eerebro de insetos que estimula a glandula protoraeica a 
produzir eedisoma, ou hormonio da muda. 

hospedeiro definitivo. Hospedeiro no interior do qual ocorre a reprodu^ao sexuada de um simbionte, ou em que um simbionte 
amadurece e se reproduz assexuadamente. Contrasta eom hospedeiro intermediario. 
hospedeiro intermediario. Hospedeiro emque pode existir alguma intera9ao simbionte eomo parasito, mas no qual nao 
oeorrem matura9ao e reprodu9ao sexuada. 

humanoide. Relative aos Hominoidea, uma superfamilia de primatas na qual se ineluemos grandes primatas e os seres 
humanos. 

humoral (do latim humor = fluido). Relative a uma seore9ao endoerina. 

I 

ictiossauro (do grego ichthyo = peixe + sum = lagarto), Repteis mesozoieos, aquatieos, earacterizados pelo corpo 
semelhante ao de uma toninha, mas eom uma eauda vertieal e olhos grandes. 
imago. Inseto adulto e sexualmente maduro. 

imprinting. Ver estampagem 

imunidade. Habilidade dos tecidos emreconhecer e defender um organismo contra invasores externos. Imunidade inata e um 
mecanismo de defesa que nao depende da previa exposi9ao a invasores; imunidade adquirida e especifica a algo externo 
ao organismo, requer tempo para o desenvolvimento e ocorre mais rapida e intensamente eomo resposta secundaria. 
imuniza9ao. Resistencia de um animal (hospedeiro) a infec9ao, quando alguns organismos infectantes permanecemno 
organismo. 

imunoglohulina (do \a.t\m immunis = livre + globus = esfera, gloho). Qualquer grupo de proteinas plasmaticas, produzidas 
por celulas B e do plasma, que participamna resposta imunologica pela combina9ao com o antigeno que estimula a sua 
produ9ao. Anticorpo. 

inata (do latim innatus = inato). Caracteristica baseada, parcial ou totalmente, na constitui9ao epigenetica ou genetica de um 
individuo. 

inbreeding. Ver endogamia. 

incrusta9ao. Contamina9ao de superficies alimentares ou respiratorias de um organismo por excremento, sedimento ou outro 
material. Refere-se tambemao acumulo de organismos marinhos sesseis no casco de barcos ounavios de modo a 
prejudicar seumovimento atraves da agua. 

independente de densidade. Referente a fatores ambientais abioticos, eomo fogo, inunda96es e mudan9as de temperatura, 
cujos efeitos sobre uma popula9ao nao sao afetados pelo numero de organismos da popula9ao. 
indu9ao (do \2Lt\m inducere, inductum = conduzir em). Raciocinio derivado de fatos particulares que levama uma 

proposi9ao geral, isto e, uma afirma9ao generalizada (hipotese) baseada em observa96es individuais. Em embriologia, 
uma resposta que resulta da intera9ao comas celulas vizinhas. 
indu9ao secundaria. Especifica9ao dos destinos celulares devido a intera9ao com celulas nao pertencentes a regiao 
organizadora primaria do embriao. 

indutor (do latim inducere = introduzir, conduzir em). Em embriologia, um tecido ou orgao que induz a diferencia9ao de 
outro tecido ou orgao. 

inflama9ao (do latim inflammare, de flamma = chama). Parte da resposta imunologica inata no local de invasao por 

antigenos ou lesao. Uma cascata de eventos provoca a ativa9ao celular imunologica fagocitaria e repara os danos na regiao 
afetada. A area torna-se inchada e vermelha, e o processo pode ser doloroso. 
infraciliatura (do latim infra = ahaixo + cilia = cilios). Organelas localizadas ventralmente aos cilios em eucariotas ciliados 
unicelulares. 

infundihulo (do latim infundibulum = funil). Prolongamento da neuro-hipofise que une a hipofise ao diencefalo. 
ingresso (do latim ingressus = entrar, ir para dentro). Migra9ao individual de celulas da superficie do embriao para o seu 


interior dnrante o desenvolvimento. 

instar (do latim instar = forma). Estagio entre as mudas na vida de nm inseto ou de outros artropodes. 

instinto (do latim instinctus = impelido), Comportamento estereotipado e previsivel, geneticamente programado. O 
aprendizado pode ounao estar envolvido. 

intercelular (do latim inter = entre + cellula = camara, celula). Que ocorre entre as celulas. 

interferonas. Varias citocinas codifieadas por diferentes genes, que sao importantes na media^ao da imunidade inata e da 
irrflama^ao. 

interleucina. Uma das varias citocinas produzidas, primariamente, pelas celulas do sistema imunologico, tais como 
macrofagos, mastocitos, lirrfocitos T e B, bemcomo celulas endoteliais e fibroblastos. As celulas-alvo sao varios 
leucocitos e outras celulas, primariamente, envolvidas em acentuar uma resposta imunologica. O nome “interleucina” 
deriva de uma no^ao inicial enganosa de que elas eram produzidas apenas por leucocitos e que suas celulas-alvo eram 
limitadas a estes. 

interleucina- 1 , Citocina produzida por macrofagos que estimula os lirrfocitos T e B, alemde macrofagos. 

interleucina- 2 . Citocina produzida por linfocitos T auxiliares que levam a prolifera^ao de celulas B e T e acentuama 
atividade de celulas destruidoras naturals. 

intersticial (do latim inter = entre + sistere = suportar), Situado nos intersticios ou espa^os entre estruturas, tais como 
celulas, orgaos ou graos de areia. 

intracelular (do latim intra = dentro + cellula = camara, celula), Condi9ao que ocorre dentro de uma celula ou dentro dos 
corpos celulares. 

intron (do latim intra = dentro). Por^ao do mRNA transcrita a partir do DNA que nao fara parte do mRNA final e, assim, nao 
ira codificar uma sequencia de aminoacidos emuma proteina. 

introverte (do latimintro = para dentro + vertere = virar). Estrutura anterior estreita do tronco de umsipunculo que pode 
ser retraida (introvertida). 

invagina^ao (do latim in = dentro + vagina = bainha). Retra^ao de uma camada de tecido para formar uma estrutura sacular. 

inversao (do latim invertere = inverter), Inversao para o interior oupara o exterior, como ocorre na embriogenese de 
esponjas; tambem a reversao na ordemdos genes oureversao de umsegmento cromossomico. 

Ion, Atomo ou grupo de atomos com cargas eletricas positivas ou negativas devido a perda ou a aquisi9ao de eletrons. 

iridoforo (do grego iris = arco-lris oulris do olho). Cromatoforos prateados ou iridescentes que contem corpusculos (cristais 
ou placas) de guanina ou de outra purina. 

irradla9ao adaptativa. Diversifica9ao evolutiva que produz numerosas linhagens ecologicamente diferentes a partir de um 
ancestral, em especial quando essa diversifica9ao ocorre dentro de umcurto intervalo de tempo geologico. 

irritabilidade (do latim irritare = provocar), Propriedade geral de todos os organismos emreagir aos estimulos ou as 
mudan9as externas. 

isogametas (do grego isos = igual+ gametes = esposa). Gametas de uma especie que sao semelhantes quanto a forma e a 
aparencia emambos os sexos. 

isolecito (do grego isos = igual -i- lekitos = gema de ovo + at). Vitelo homogeneamente distribuido no zigoto (ou ovulo). 
Homolecito. 

isosmotico. Solu9ao liquida que apresenta a mesma pressao osmotica de outra solu9ao liquida. 

isotonlco (do grego isos = igual -i- tonikus = tensao). Pertencentes a solu96es de mesma pressao osmotica; isosmotica. 

isotopo (do grego isos = igual -l- topos = lugar). Uma das varias formas distintas de um elemento quimico e que difere quanto 
a massa atomica, mas nao quanto ao numero atomico. 

iteroparidade. Historia de vida na qual os individuos de uma popula9ao normalmente se reproduzem mais de 1 vez antes de 
morrerem; contrasta com semeIparidade. 

J 

jun9ao aderente. Proteinas transmembrana que servemcomo conexao de fixa9ao intercelular. 

jun9ao comunicante. Poros formados por umanel de proteinas transmembrana que comunicamo citoplasma entre duas 


celulas. 

jun^ao oclusiva ou zonula de oclusao. Regiao onde ocorre uma aposi^ao extremamente intima das membranas celulares de 
duas celulas adjacentes. Ajun9ao e formada pela liga^ao entre colunas de protelnas transmembrana emeada uma das 
membranas intimamente eoneetadas. 

L 

labio (do \nt\mlabium = labio). Labio inferior de uminseto formado pela fusao do segundo par de maxilas. Tambem, parte da 
genitalia externa da femea humana. 

labirinto (do latim labyrinthos = labirinto), Orelha interna de vertebrados; e eomposto por uma serie de saeulos e tubos 
eheios de liquidos (labirinto membranoso) suspensos dentro de eavidades osseas (labirinto osseo). 
labirintodonte (do grego labyrinthos = labirinto + odous, odontos = dente), Grupo de tetrapodes da Era Paleozoiea que 
engloba os temnospondilos e os antraeossauros. 

labro (do latim labium = labio). Labio superior de insetos e crustaeeos, situado dorsal ou rostralmente as mandibulas; refere- 
se tambem ao labio externo de uma concha de gastropode. 
lacera^ao pedal. Reprodu^ao assexuada encontrada em anemonas-do-mar; uma forma de fissao. 

lacteo (do \2Lt\mlactem = de leite). Denomina^ao de umdos vasos linfaticos presentes nas vilosidades do intestino. Adj., 
relaeionado eom o leite. 

lacuna (do Xatxmlacuna = pequena cavidade). Seio; espa^o entre eelulas; uma eavidade emeartilagemouosso. 
lagena (do latim lagena = botija grande). Por^ao do ouvido primitivo na qual o som e traduzido em impulsos nervosos; 
origem evolutiva da coelea. 

lamarckismo. Hipotese evolutiva, proposta por Jean Baptiste de Lamarek, que afirma que as earacteristicas adquiridas 
durante a vida de umorganismo sao transmitidas aos deseendentes. 
lame la (do latim, dim, de lamina = lamina). Uma das duas laminas que formamuma branquia de ummoluseo bivalve. Uma 
das camadas osseas finas que cireundam eoneentricamente umosteo (eanal de Harvers). Qualquer estrutura fina, laminar, 
lanterna de Aristoteles. Estrutura mastigadora de alguns ouri^os-do-mar. 

laringe (do grego larynx = laringe, garganta). Por^ao superior modifieada do tubo respiratorio de vertebrados que respiram 
oxigenio aereo, limitada dorsalmente pela glote e ventralmente pela traqueia; loeal de origem do som. Adj., laringeo, 
relaeionado eom a laringe. 

larva (do latim larva = fantasma). Estagio imaturo difereneiado de um adulto. 

larva de Muller. Larva eiliada livre-natante que lembra um etenoforo modifieado, earaeteristiea de determinados turbelarios 
polieladidos marinhos. 

larva quentrogon (do grego kentron = ponta, espinho + gonos = progenese, gera^ao). A larva de um eirripedio da ordem 
Rhizoeephala (subfile Crustacea) que perfura o hospedeiro para injetar eelulas parasitas na sua hemoeele. 
lateral (do \at\mlatus = lado, flanco). Do lado ou pertencente ao lado do eixo prineipal de um animal; um animal com 
simetria bilateral apresenta dois lados. 

laterita (do latim/ater = tijolo). Grupo de solos vermelhos e duros perteneentes a areas tropieais que mostram intense 
desgaste e lixivia9ao de bases e de siliea, liberando hidroxidos de aluminio e oxides de ferro. Adj., lateritico. 
lecitotrofia (do grego lekithos = vitelo + trophos = aquele que se alimenta). Nutri9ao de umembriao diretamente do vitelo 
de umovo. 

lei biogenetica. Ver recapitula9ao. 

lei da segrega9ao. Primeira lei de Mendel da heran9a, na qual pares de fatores unitarios que infiueneiama varia9ao de um 
earater segregam-se mutuamente na forma9ao dos gametas, de tal mode que eada gameta earrega somente umdos fatores. 
lei da segrega9ao independente. Tambem denominada segunda lei de Mendel. Asegrega9ao de alelos de umgene em 
gametas oeorre por aeaso emrela9ao a segrega9ao de alelos de um segundo gene loealizado emumpar diferente de 
eromossomos homologos. Genes loealizados distantes emumunieo eromossomo algumas vezes tambem mostram 
distribui9ao independente pelo fato de a reeombina9ao oeorrer emaltas propor96es. 
leishmaniose (Sir W. B. Leishman, 1926 , oficial medico britanico). Doen9a eausada por infec9ao por protozoarios do genero 


Leishmania. 

lek. Ver arena. 

lemnisco (do \2Lt\m lemniscus = fita). Cada umdos membros do par de proje^oes internas da epiderme na regiao do tronco de 
Acanthocephala, o qual controla um sistema hidraulico na protra^ao ou invagina^ao da proboscide. 
lentico (do latim lentus = lento), De ou relativo a agua parada, como pantanos, charcos ou lagos. 
lepidossauro (do latim lepidos = escama + sauros = lagarto), Linhagem de repteis diapsidos que surgiram no Permiano; 

incluemas serpentes, lagartos, anfisbenideos e tuataras atuais, alemdos extintos ictiossauros. 
lepospondilos (do grego lepos = escama + spondylos = vertebra), Grupo de tetrapodes da Era Paleozoica distintos pela 
posse de um centre vertebral em forma de carretel. 

leptocefala (do grego leptos = fino + kephale = cabe^a). Larva migratoria da enguia europeia e de teleosteos relacionados 
que tern a forma de uma fita transparente. 

leucismo (do grego leukos = branco + ismos = condi^ao de), Pelagemouplumagembrancas em animals compele e olhos 
normalmente pigmentados. 

leucocito (do grego leukos = branco + kytos = compartimento vazio), Qualquer um dos varies tipos de celulas sanguineas 
brancas (p. ex., granulocitos, linfocitos, monocitos) assim denominadas pela ausencia de hemoglobina, presente nas 
hemacias. 

leuconoide (do grego leukon = branco + eidos = semelhante), Umtipo de sistema de canals de esponjas emque os 
coanocitos estao alojados emcamaras. 

Uberador (do hitim liberatio = livramento, salva^ao), Umestimulo simples que gera umpadrao de comportamento inato. 
liga^ao (do latim ligo = unir), Uniao de dels peda^os de DNA do comedo ao fim 
liga^ao covalente, Liga^ao quimica na qual os atomos compartilhameletrons. 

liga^ao dissulfeto, Liga^ao covalente entre atomos de enxolfe de duas moleculas do aminoacido cisteina. A forma^ao de tais 
liga^oes entre cisteinas nao adjacentes em um polipeptidio estabiliza a estrutura terciaria de uma proteina; liga^oes 
dissulfeto entre cisteinas de diferentes polipeptidios contribuempara a estrutura quaternaria de uma proteina. 
liga^ao genetica. Genes situados no mesmo cromossomo, cujos alelos tendem a permanecer juntos na forma^ao dos gametas 
(viola a segunda lei de Mendel, lei da segrega^ao independente). 
liga^ao peptidica, Uma liga^ao de aminoacidos que permite formar uma cadeia polipeptidica, constituida pela remo9ao de um 
OH do grupo carboxila de um aminoacido e umH do grupo amino de outro, para formar o grupo amida -CO-NH-. 
ligamento (do latim ligamentum = ligamento), Cordao ou faixa de tecido conjuntivo rigido que une dois ou mais ossos. 
Ugante (do latim ligo = unir), Uma molecula que se liga a um receptor especifico; por exemplo, um hormonio (ligante) liga-se 
ao seu receptor especifico na superficie da celula. 

linf a (do latim lympha = agua), Liquido no sistema linfatico formado pelo excesso de fiuido que se acumula no intersticio das 
celulas durante a troca capilar. 

linfocito (do latim lympha = agua + do grego, kytos = compartimento vazio), Celula sanguinea e linfatica que desempenha 
umpapel fundamental nas respostas imunologicas. Ver celula T e celula B. 
linguado (do \at\mlingua = lingua), Peixe achatado da ordemPleuronectiformes. 

linbagem, Uma sequencia de popula96es ancestral-descendentes que evoluem atraves do tempo. Linhagens relacionadas com 
outras por meio de ramifica96es de linhagens ancestrais formamuma arvore filogenetica. Em genetica molecular evolutiva, 
uma sequencia de moleculas de DNA ancestral-descendentes investigadas por meio da genealogia de um organismo ou 
pela filogenia. 

Upase (do grego lipos = gordura + ase = sufixo de enzimas), Enzima que acelera a hidrolise ou a sintese de gorduras. 

Upidio, lipoide (do grego lipos = gordura), Nome generico de um grupo de compostos organicos graxos como trigliceridios, 
composto por acido graxo e glicerol; muitas vezes contem outros grupos como acido fosforico; lipidios combinam-se com 
proteinas e carboidratos para formar os principals componentes estruturais das celulas, tais como a membrana plasmatica. 
lisossomo (do grego lysis = que bra + soma = corpo), Organela celular com membrana que contem varias enzimas digestivas 


em seu interior, as qnais sao liberadas qnando o lisossomo se funde com as vesiculas ou endossomos prodnzidos por 
endocitose. 

Lissamphibia. Clado de tetrapodes que compreende os anftbios modernos (cecilias, sapos e salamandras) e todos os 
descendentes de seu mais recente ancestral comum 

Utoral (do latimlitoralis = litoral), Adj., pertencente a praia. Subst., por9ao do assoalho oceanico entre a extensao das mares 
altas e baixas, entremares; nos lagos, refere-se a parte mais rasa compreendida entre a praia e o limite do lago que contem 
plantas aquaticas. 

Utosfera (do grego lithos = rocha + sphaira = esfera, bola), Camada de rocha da superficie da Terra. 

lobo oral. Uma extensao na forma de flap na boca de uma cifomedusa que auxilia na alimenta^ao. 

lobopode (do grego lobos = lobo ou lobulo + pous,podos = pe). Pseudopode com extremidade arredondada e obtusa. 

Lobosea (do grego lobos = lobo). Clado composto por amebas comlobopodes e filopodes. 

lobulos (abas), Proje96es ao longo da margemdo sino de cifomedusas (filo Cnidaria). 

loco (do latim/ocws = lugar). Local ocupado por umgene no cromossomo. 

lofocito (do grego lophos = crista + kytos = compartimento vazio), Tipo celular ameboide encontrado em esponjas, que 
secreta feixes de fibras colagenas. 

lofoforo (do grego lophos = crista + phoros = portador). Dobra da parede do corpo que forma tentaculos oubra90s que sao 
extensoes da cavidade celomatica em animals lofoforados (briozoarios, braquiopodes e foronideos). 
lombar (do latim lumbus = lombo). Relativo ou proximo ao baixo dorso ou lombo. 

lorica (do latim lorica = armadura), Carapa9a protetora externa encontrada em alguns protozoarios, rotiferos e outros 
animals. 

lotico (do Xativalotus = ato de banbar-se, lavar-se). De ou relativo a agua corrente, como rios e corregos. 
lumen (do latim lumen = luz), Cavidade de um tubo ou orgao. 

M 

macroevolu9ao (do grego makros = grande + do latim, evolvere = desdobrar), Mudan9a evolutiva em grande escala, que 
envolve a origemde novas formas, de tendencias evolutivas, de irradia9ao adaptativa e de extin9ao emmassa. 
macroevolu9ao afetiva, Taxas diferenciais de especia9ao e/ou extin9ao apresentadas por linhagens emevolu9ao e atribuidas 
a diversidade de intera96es entre os fenotipos de cada uma delas e os ambientes fisicos e bioticos compartilhados por tais 
linhagens; os fenotipos mencionados sao propriedades emergentes do nivel organismico; contrasta comsele9ao de 
especies. 

macrofago (do grego makros = grande + phago = comer). Tipo de celula fagocitaria de vertebrados que desempenha um 
papel fundamental na resposta imunologica e na inflama9ao, tal como apresentar antigenos para as celulas T e na produ9ao 
de muitos tipos de citocinas. 

macrogameta (do grego makros = grande +gamos = casamento). O maior dentre os dois tipos de gametas emum 
organismo heterogametico; considerado o gameta feminino. 

macromero (do grego makros = grande + meros = parte). Classe de blastomeros de maior tamanho que se formam durante a 
clivagemde umembriao, quando os blastomeros iniciama diferencia9ao em tamanho. 
macronucleo (do grego makros = grande + nucleus = semente). O maior dentre os dois tipos de nucleo em protozoarios 
ciliados; nesse grupo, o macronucleo controla todas as fun96es celulares, exceto a reprodu9ao. 
madreporito (do frances madrepore = recife de coral + ite = sufixo usado para algumas partes do corpo). Estrutura em 
forma de peneira que permite a entrada de agua no sistema hidrovascular dos equinodermos. 
malaria (do italiano, malaria = ar mim). Doen9a caracterizada por febre, tremedeira e anemia periodicas, bem como outros 
sintomas causados por Plasmodium spp. 

mandibula (do latim mandibula = mandibula), Maxila irrferior de vertebrados; um dos apendices cefalicos de artropodes. 
manto. Extensao mole da parede do corpo de certos animals invertebrados, tais como braquiopodes e moluscos, a qual, 
Ifequentemente, secreta uma concha; parede delgada do corpo de tunicados. 


manubrio (do latim manubrium = cabo). Extensao tubular que se projeta a partir da face oral de uma medusa onde se abre a 
boca; eone oral; pre-estemo ou por^ao anterior do osso esterno; estrutura em forma de eabo do ossleulo martelo da orelha 
media dos mamlferos. 

marasmo ou desnutri^ao seca (do grego marasmus = definbamento), Desnutri^ao, espeeialmente emerian^as, eausada por 
uma dieta deficiente tanto emcalorias eomo emprotelnas. 

margem continental. Por^ao do fundo oceanieo adjacente a praia; compreende a plataforma continental, o talude eontinental e 
a eleva^ao eontinental. 

marisma. Comunidade marinha localizada na areia plana da regiao entremares que eontem gramlneas, bivalves, crustaceos 
eseavadores e poliquetas eomedores de deposito tipicamente de pantano; forneee areas de ber^arios para muitos peixes 
marinhos. 

marsupial (do grego marsypion = pequena bolsa, marsupio). Mamifero marsupial da subelasse Metatheria. 

martelo (do latim medieval martellus = martelo). Ossiculo da orelha media de mamiferos e ligado a membrana timpanica. 

mastax (do grego mastax = maxilas). Faringe trituradora de rotiferos. 

mastocitos. Celulas de fun^ao imunologiea loealizadas primariamente emteeidos eonjuntivos. Apos a ativa^ao por um 

antigeno, essas eelulas liberam substaneias quimieas importantes na resposta i nf lamatoria da imunidade inata. Bias ativam 
tambem eelulas da resposta imunologioa adquirida. 

matiiz (do latim mater = mae). Substaneia intereelular de um teeido ou a por9ao de um teeido no qual um orgao ou um 
processo e determinado. 

maxilar (do latim maxilla, dim de mala = maxila). Um dos ossos da maxila superior dos vertebrados; um dos apendices 
cefalieos emartropodes. 

maxilipede (do latim maxilla = maxila + pes = pes). Um dos pares de apendiees cefalotoracicos localizados imediatamente 
posterior as maxilas de erustaeeos; trata-se de umapendiee toraeieo ineorporado ao aparelho bueal. 
medial. 'Vbltado para a regiao mediana. 

medula (do latim medulla = medula). Por9ao interna de um orgao em oposi9ao ao eortex ou por9ao externa. Tambem medula 
espinal. 

medusa (da mitologia grega = monstro mitologico femea com os cabelos entrela9ados por serpentes). Agua-viva ou 
estagio livre-natante do eielo de vida dos enidarios. 

meiose (do grego mieoun = tornar pequeno). Mudan9as nueleares por meio das quais os eromossomos sao reduzidos em 
numero a partir de uma eondi9ao diploide para uma haploide; nos animais, a meiose normalmente oeorre nas ultimas duas 
divisoes, na forma9ao do ovulo ou dos espermatozoides. 

meiose gametica. Meiose que oeorre durante a forma9ao dos gametas, como em seres humanos e demais metazoarios. 
meiose intermediaria. Meiose que nao oeorre durante a forma9ao do gameta nem imediatamente apos a forma9ao do zigoto, 
resultando tanto emgera96es haploides como diploides, assimcomo observado emforaminiferos. 
meiose zigotica. Meiose que oeorre durante as primeiras poucas divisoes depois da forma9ao do zigoto; assim, todos os 
estagios do eielo de vida, eomexee9ao do zigoto, sao haploides. 
melanina (do grego melas = preto). Pigmento preto ou marrom-eseuro encontrado em estruturas de plantas ou de animais. 
melanoforo (do grego melania = escuridao + pherein = portador). Cromatoforo preto ou marrom que eontem melanina. 
membrana corioalantoica (do grego chorion = pele + alias = tripa + eidos = forma). Envelope vaseular que envolve alguns 
embrioes de amniotas, formado pela fusao do mesoderma do eorion e do alantoide. 
membrana nictitante (do latim nicto = piscar). Tereeira palpebra; membrana transparente das aves e de muitos outros repteis 
e mamiferos, que pode deslizar sobre o olho. 

membrana ondulante. Estrutura membranosa associada a um flagelo de um eueariota unicelular; pode ser formada por eilios 
fiindidos. 

membrana plasmatica (do grego plasma = forma, molde). Estrutura protoplasmatica externa limitante que tern eomo fun9ao 
a regula9ao da troea de nutrientes atraves da superftcie eelular. 
membrana tectoria. Estrutura da orelha interna que deteeta sons de baixa Ifequencia. 


membrana timpanica (do grego tympanon = tambor), Amembrana que separa o ouvido externo do medio, 
membrana vitelina (do latim vitellus = gema do ovo). Membrana aeelular que envolve a eelula-ovo. 
membranela. Membrana delgada que pode ser formada pela fusao de cilios. 

meninges (do grego meninx = membrana), Uma das tres membranas (araenoide, dura-mater e pia-mater) que envolvemo 
eneefalo e a medula de vertebrados; bainha de tecido conjuntivo denso que envolve o sistema nervoso central de alguns 
vertebrados. 

menopausa (do grego men = mes + pauein = cessar), Perlodo de vida da lemea da especie humana emque cessa a ovula^ao; 
interrup9ao do ciclo menstrual. 

menor agrupamento distinto. Umcriterio generalizado para a categoria de especie, compartilhado ate certo ponto por todos 
os conceitos formats de especie, e o de que uma especie seja a menor popula9ao ou linhagem inclusiva das popula96es 
que compartilhamuma historia unica de descendencia comum A viola9ao desse criterio obscureceria a distin9ao entre 
especies e taxons superiores. 

menstrua9ao (do latim menstrua = fluxo menstrual + de mensis = mes), Perda fisiologica de sangue e de tecido uterino 
pela vagina no final do ciclo menstrual. Ocorre nos primeiros dias do ciclo ovariano. 
meroblastica (do grego meros = parte + blastos = embriao), Clivagem parcial que ocorre emzigotos que apresentam uma 
grande quantidade de vitelo no polo vegetativo; clivagem restrita a uma pequena regiao na superficie do zigoto. 
merozoito (do grego meros = parte + zdon = animal), Pequeno trofozoito formado no estagio logo apos a citocinese de um 
protozoario que solfeu fissao multipla. 

mesenquima (do grego mesos = meio + enchyma = infusao), Tecido conjuntivo embrionario; celulas de formas ameboides 
ou irregulares, muitas vezes embebidas emmatriz gelatinosa. 
mesenterio (do grego mesenterium = mesenterio). Dobra do peritonio que sustenta as visceras. 
mesocele (do grego mesos = meio + koilos = cavidade), Diz-se do compartimento celomatico intermediario de alguns 
animals deuterostomios e do anterior nos lofoforados; corresponde a hidrocele dos equinodermos. 
mesoderma (do grego mesos = meio + derm = pele), Terceiro folheto germinativo, formado durante a gastrula9ao e 

localizado entre o ectoderma e o endoderma; origina tecidos conjuntivos, musculos, sistemas vascular e urogenital, bem 
como 0 peritonio. 

mesogleia (do grego mesos = meio + glia = cola), Camada gelatinosa ou material adesivo entre a epiderme e a gastroderme 
de cnidarios e ctenoforos. 

meso-bilo (do grego mesos = meio + hyle = bariil), Matriz gelatinosa que envolve as celulas das esponjas; mesogleia, 
mesenquima. 

mesolecito (do grego mesos = meio + lekitos = vitelo), Zigoto (ou ovulo) com quantidade media de vitelo concentrada no 
polo vegetativo. 

mesonefro (do grego mesos = meio + nephros = rim), O par mediano dentre os tres pares de orgaos renais embrionarios nos 
vertebrados. Rimfuncional de peixes e anfibios; o ducto coletor desse tipo de rime o ducto de Wolff Adj., mesonefrico. 
mesopelagico, Refere-se a “zona crepuscular” emaguas oceanicas longe da costa que marca a transi9ao entre a zona 
epipelagica que recebe luz e a zona de total escuridao abaixo dela. 
mesossomo (do grego mesos = meio + soma = corpo), A subdivisao do corpo de lofoforados e alguns deuterostomios que 
contem a mesocele. 

metabolismo (do grego ffietafto/e = mudan9a), Conjunto de processes que incluema digestao, a produ9ao de energia 
(respira9ao celular) e sinteses de moleculas e demais estruturas nos organismos; somatorio de processes construtivos 
(anabolicos) e destrutivos (catabolicos). 

metabolismo oxidativo (aerobico), Respira9ao celular que utiliza oxigenio molecular como o receptor final de eletrons. 
metacele (do grego meta = entre, alem de + koilos = cavidade), Compartimento celomatico posterior de alguns lofoforados 
e deuterostomios; corresponde a somatocele dos equinodermos. 
metacentrico (do grego meta = entre, alem de + kentron = centro), Cromossomo cujo centromero encontra-se emseu 


centro ou proximo a ele. 

metacercaria (do grego meta = entre, alem de + kerkos = cauda + aria = ligada a). Larva jovem(cercaria) que perdeu a 
cauda e tornou-se encistada. 

metamerismo (do grego meta = entre, alem de + meros = parte). Condi9ao da constru^ao de partes repetidas e seriadas 
(metameros); segmenta^ao emserie. 

metamero (do grego meta = alem de + meros = parte). Repeti^ao de uma unidade corporea ao longo do eixo longitudinal de 
um animal; somito ou segmento. 

metamorfose (do grego meta = entre, alem de + morphe = forma + osis = estado de). Mudan^a acentuada na forma durante 
0 desenvolvimento embrionario, eomo, por exemplo, de um girino para uma ra ou de uma larva de inseto para um inseto 
adulto. 

metanefridio (do grego meta = entre, alem de + nephros = rim). Umtipo de nelfidio tubular com uma abertura interna que 
drena o celoma e uma abertura externa (nelfidioporo) que lan9a o seu conteudo para o exterior. 

metanefro (do grego meta = entre, alem de + nephros = rim). Orgao renal embrionario dos vertebrados que se origina 
caudalmente ao mesonelfo; rimfuncional dos repteis, aves e mamiferos. Tipo de rimdrenado pelo ureter. Adj., 

metanefrico. 

metassomo (do grego meta = alem de + soma = corpo). Subdivisao do corpo de lofoforados e de alguns deuterostomios que 
contem a metacele. 

metazoarios (do grego meta = alem de + zoon = animal). An imals pluricelulares. 

metodo comparativo. Uso de padroes de similaridade ou dissimilaridade entre especies ou popula96es para testar hipoteses 
sobre a homologia de um carater e inferir rela96es filogeneticas entre elas; uso da filogenia para examinar processos 
evolutivos e historia. 

metodo experimental. Procedimento geral para testar hipoteses que predizemcomo umsistema biologico respondera a um 
tratamento, provocando-o sob condi96es controladas, e comparando os resultados observados comaqueles preditos. 

metodo hipotetico-dedutivo (do grego hypotithenai = supor + do latim deducere = conduzir). Processo cientifico que 
permite fazer suposi96es e procurar testes empiricos que, potencialmente, conduzema sua rejei9ao. 

MHC. Ver complexo principal de histocompatibilidade. 

micetozoario (do grego miketos = um fungo + zoon = animal). Um clado de eucariotas que contem organismos fungiformes 
celulares, acelulares e protostelidios. 

microevolu9ao (do grego mikros = pequeno + do latim, evolvere = desdobrar). Mudan9a do conteudo genico de uma 
popula9ao atraves das gera96es. 

microfilamento (do grego mikros = pequeno + do latim filum = filamento). Estrutura proteica linear e delgada que forma 
parte do citoesqueleto das celulas; estrutura da proteina contratil nas celulas musculares. 

microfilaria (do grego mikros = pequeno + do lativa, filum = filamento). Larvas parcialmente desenvolvidas, originadas de 
vermes filarioideos (filo Nematoda). 

microgameta (do grego mikros = pequeno + gamos = casamento). O menor dentre os dois tipos de gametas emum 
organismo heterogametico; considerado o gameta masculino. 

micromero (do grego mikros = pequeno + meros = parte). Classe de blastomeros de menor tamanho de um embriao em 
clivagem, quando esses blastomeros diferem quanto ao tamanho. 

nncron (p) (do grego, neutro de mikros = pequeno). Ummilionesimo de ummilimetro; cerca de 1 / 25.000 de uma polegada. 
Utilizado atualmente eomo micrometro (pm). 

micronema (do grego mikros = pequeno + nema = filamento). Umdos tipos de estruturas que compoemo complexo apical 
no filo Apicomplexa, afinado e alongado, que leva a regiao anterior, e e postulado eomo funcionando na penetra9ao da 
celula hospedeira. 

micronucleo. Nucleo pequeno encontrado nos protozoarios ciliados; controla as fun96es reprodutivas desses organismos. 

micropila (do grego mikros = pequeno + pileos = capuz). Pequena abertura atraves da qual as celulas emergememuma 


gemula (filo Porifera). 

microsporideo (do grego mikros = pequeno + spora = semente + idion = sufixo diminutivo), Qualquer membro do dado 
protozoarios que contem parasites intracelulares comuma morfologia distinta. 

microtrico. Ver microvilo. 

microtiibulo (do grego mikros = pequeno + do latim tubule = tubo), Elemento citeesqueletico longo e tubular, com diametro 
externo de 20 a 27 nm. Os microtubulos tern irrfluencia sobre a forma da celula e desempenham um papel importante 
durante a divisao celular. 

microvilo (do grego mikros = pequeno + do latim villus = felpudo). Proje^ao citoplasmatica cilindrica e estreita a partir das 
celulas epiteliais; os microvilos formama borda emescova de varies tipos de celulas epiteliais. Ademais, mierovilos com 
estrutura pouco comumcobrema superficie do tegumento dos cestodeos (tambem conhecido como microtrico). 
mictico (do grego miktos = misto ou misturado). Relacionado com os ovulos haploides dos rotiferos ou das temeas que 
depositam esses ovos. 

mielina (do grego myelos = tutano). Material lipidico que forma a bainha modular das celulas nervosas. 
mimetismo. Evolu9ao por sele9ao natural de formas similares em diferentes especies, tais como aquelas que compartilham 
sinais de aviso que desencorajampredadores comuns a ambas. No mimetismo batesiano, uma especie palatavel ao 
predador desenvolve sinais de aviso que simulamuma especie nao palatavel para o predador. No mimetismo mrilleriano, 
duas oumais especies nao palataveis desenvolvem sinais de alerta comuns como intuito de evitar um predador comuma 
ambas. 

mim etismo batesiano. Condi9ao na qual uma especie de presa desenvolve perfeita semelhan9a ao fenotipo aposematico de 
uma especie nao comestivel, para desencorajar umpotencial predador, assim escapando dele. 
mim etismo miilleriano. Condi9ao na qual duas especies nao comestiveis evoluem fenotipos aposematicos semelhantes (tais 
como colora96es de aviso) para desencorajar os predadores potenciais de tentar predar uma das duas. 
rramico (do grego mimicus = imitador). Especie cujas caracteristicas morfologicas e comportamentais imitam aquelas de 
outras especies, pois tais caracteristicas intimidam predadores comuns a ambas. 
mineralocorticoides (do ingles medieval minerale = mineral + do latim cortex = corti9a + oid = sufixo que denota 
proximidade de forma). Hormonios do cortex adrenal, especialmente aldosterona, que regulamo balan9o de sais. 
miocito (do grego mys = musculo + kytos = compartimento vazio). Celula contratil (pinacoeito) em esponjas. 
miofibiila (do grego mys = musculo + do latim, diminutivo de fibra = fibra). Eilamento contratil dentro da celula muscular 
ou fibra muscular. 

miogenico (do grego mys = musculo + do neolatim^en/c = dar origem a). Originario do musculo, tal como o batimento do 
cora9ao que se origina no musculo cardiaco dos vertebrados, que ocorre devido as propriedades ritmicas inerentes do 
musculo emvez de deeorrente dos estimulos nervosos. 

midmero (do grego mys = musculo + meros = parte). Segmento de musculo pertencente a musculatura sucessivamente 
segmentada do tronco. 

miosina (do grego mys = musculo + in = sufixo, que pertence ao). Proteina grande que se liga a actina emtodas as celulas. 
No tecido contratil, por exemplo, ela esta organizada para formar os filamentos espessos do musculo estriado. Durante a 
contra9ao, ela se combina com a actina para formar a actinomiosina. 
miotomo (do grego mys = musculo + tomos = corte). Parte do somite que se destina a formar os musculos; o grupo muscular 
enervado por umnervo espinal unico. 

miracidio (do grego meirakidion = jovem). Estagio larval ciliado diminuto do ciclo de vida dos trematodes. 
mitocondria (do grego mitos = filamento + chondrion, diminutivo de chondros = grao). Organela da eelula eucariotica na 
qual ocorre o metabolismo aerobico. 

mitose (do grego mitos = filamento + osis = estado do). Divisao nuelear na qual existe tanto uma divisao quantitativa como 
qualitativa do material cromossomico entre os dois nucleos resultantes; divisao celular ordinaria. 
modelo (do frances modele = padrao). Uma especie da qual as caracteristicas morfologicas ou comportamentais sao 


copiadas por outras especies porque essas caracteristicas previnem predadores comuns. 
modular. Descreve a estrutura de uma colonia de organismos geneticamente identicos que estao fisicamente associados e sao 
produzidos assexuadamente por clones. 

molde. Padrao oumolde que guia a forma9ao de uma duplicata; frequentemente usado eom referenda a duplica9ao e 
transeri9ao de genes. 

molecula. Configura9ao de jun9ao de nueleos e eletrons atomieos por liga96es qmmieas. 

molecula acessoria (correceptora). Uma protelna transmembrana que permite a celula T receptora eonfundir um antlgeno 
espeelfico. 

monodto (do grego monos = linico + kytos = compartimento vazio). Tipo de leueoeito que se toma uma eelula fagocitaria e 
produtora de antlgenos (macrofago) depois de transferir-se para os teeidos. 
monofUia (do grego monos = unico + phyle = tribo). Condi9ao em que um taxon ou outro grupo de organismos contem o 
aneestral comum mais recente do grupo e todos os seus descendentes; contrasta com polifilia e parafilia. 
monogamia (do grego monos = linico +gamos = casamento). Condi9ao de ter um unico parceiro(a) por vez. Adj., 
monogamico. 

monoibrido (do grego monos = linico + do latim hybrida = misturado). Produ9ao de prole hibrida de pais diferentes para um 
dado carater especifico. 

monoico (do grego monos = linico + oikos = casa). Organismo que apresenta as gonadas femininas e maseulinas, geralmente 
denotando que essa e a condi9ao tipica da espeeie; hermalfodita. 
mondmero (do grego monos = linico + meros = parte). Molecula de estrutura simples, mas eapaz de ligar-se a outras para 
formar polimeros. 

monossacaridio (do grego monos = um + sakcharon = a9iicar, do sanscrito sarkard = a9iicar). A9ucar simples que nao 
pode ser decomposto emmoleculas menores de a9ucar; os mais comuns sao as pentoses (assimcomo a ribose) e as 
hexoses (assimcomo a glicose). 

monossomia (do grego monos = um + some = corpo). A constitui9ao cromossomica de um organismo que seria diploide, mas 
no qual falta um cromossomo (mimero eromossomieo = 2 n-\). 
monotremado (do grego monos = linico + trematos = buraco). Qualquer membro de uma ordem de mamiferos que poe ovos 
(oviparos); ornitorrineos combieos de pato e equidnas. Adj., monossomico. 
monozoico (do grego monos = linico + zoon = animal). Cestodes eomuma uniea proglotide, que nao solfem estrobila9ao 
para formar uma cadeia de proglotides. 

morfogenese (do grego morphe = forma + genesis = origem). Desenvolvimento das formas arquiteturais dos organismos; 
forma9ao e diferenoia9ao de teeidos e orgaos. 

morfogeno (do grego morphe = forma + genesis = origem). Molecula soluvel que atua em celulas-alvo ou que forma um 
gradiente a partir de eelulas produtoras ate eelulas-alvo, para espeeificar o destino celular; um agente de indu9ao 
embrionaria e epigenese. 

morfologia (do grego morphe = forma + do latim login = estudo, a partir do grego logos = trabalho). Cieneia da estrutura. 
Inclui eitologia, o estudo da estrutura das eelulas; histologia, o estudo da estrutura dos teeidos; e anatomia, o estudo da 
maeroestrutura. 

morfologia comparativa. Estudos da forma dos organismos e suas varia96es inter- e intraespeeifieas para revelar homologias 
dos earaeteres dos organismos. 

movimento ameboide (do grego amoibe = altera9ao + old = semelbante). Locomo9ao celular pela protrusao de citoplasma 
para formar pseudopodes. 

movimento deslizante (do latim Umax = lesma). Forma de movimento no qual todo o organismo move-se sem a extensao de 
umpseudopode em particular, mas todo ele desliza como tal. 

muco (do latim = muco nasal). Secre9ao viscosa e escorregadia rica emmucinas produzida pelas eelulas secretoras, 

tais eomo aquelas situadas emmembranas mueosas. Adj., mucoso. 
muda. Perda da camada euticular externa; ver eedise. 


mudan^a perpetua. Amais basica teoria de evolu9ao, segundo a qual o mundo vivo nao e nemconstante nemciclico, mas esta 
sempre passando por modifica^oes irreversiveis ao longo do tempo, 
multiplica^ao das especies. A teoria darwinista de que o proeesso evolutive gera novas espeeies por meio da ramifioa9ao em 
novas linhagens derivadas de uma espeeie aneestral. 

mundo do RNA. Estagio hipotetieo na evolu9ao da vida na Terra, no qual tanto a eatalise quanto a replioa9ao eram feitas por 
RNA, em lugar das enzimas e do DNA. 

muta9ao (do latim mature = mudar). Mudan9a abrupta e estavel de um gene; a modifiea9ao herdada de uma earaeteristiea. 
mutualismo (do latim mutuus = emprestimo reciproco), Tipo de intera9ao emque duas espeeies diferentes tembenefieios 
derivados de sua associa9ao e na qual a assoeia9ao e neeessaria para ambas; frequentemente simbiotiea. 

N 

nacar (do francos nacre = mae da perola ou madreperola). Camada lustrosa mais interna da eoneha dos moluseos, seeretada 
pelo epitelio do manto. Adj., nacarado(a). 

NAD. Abreviatura para nieotinamida-adenina-dinueleotidio, uma receptora de eletrons emvarias rea96es metabolieas; a 
forma reduzida NADH e uma doadora de eletrons. 

nao disjun9ao. Falha na separa9ao de umpar de cromossomos homologos durante a meiose, resultando emumgameta eomn + 
1 cromossomos (ver trissomia) e emumoutro gameta comn - 1 cromossomos. 
narinas (do latim = narina), Aberturas da cavidade nasal, tanto interna como externamente, na cabe9a de umvertebrado. 
narinas internas. Estruturas localizadas no palato que conectama cavidade nasal e a faringe empeixes pulmonados e 
vertebrados tetrapodes; utilizadas no sentido do olfato e/ouna respira9ao quando a boca esta fechada. 
nativo (do latim indigena = nativo), Organismos natives pertencentes a uma regiao em particular; nao introduzidos. 
nauplio (do latim nauplius = um tipo de bivalve). Estagio larval microscopico livre-natante de certos crustaceos, com tres 
pares de apendices (antenulas, antenas e mandibulas) e umolho mediano. E caracteristico de ostracodes, copepodes, 
cracas e alguns outros crustaceos. 

necton (do grego, neutro de nektos = natante). Termo utilizado para os organismos que nadam ativamente, essencialmente 
livres da a9ao das ondas e correntes. Comparar complancton. 
nefridio (do grego nephridios = do rim). Elm dos tiibulos excretores pares segmentarmente arranjados de muitos 

invertebrados, em especial de anelideos. Em um sentido mais amplo, e qualquer tiibulo especializado para a excre9ao e/ou 
osmorregula9ao; com uma abertura externa e comou semuma abertura interna, 
nefridioporo (do grego nephros = rins + porus = poro). Abertura excretora externa em invertebrados. 
nefron (do grego nephros = rim). Unidade funcional da estrutura do rim de vertebrados, consistindo na capsula de Bowman, 
emumglomerulo interior e no tiibulo urinario ligado. 
nefrostoma (do grego nephros = rim + stoma = boca). Abertura ciliada do nelfidio na forma de funil. 
nematocisto (do grego nema = filamento + kystis = bexiga). Organela urticante dos cnidarios. 

neodarwinismo. Uma versao modificada da teoria evolutiva de Darwin que elimina elementos lamarckistas de caracteristicas 
adquiridas e pangenese, as quais estavam presentes na formula9ao de Darwin; essa teoria, originada com August 
Weismann no final do seculo 19 e depots incorporada com os principios geneticos mendelianos, tornou-se a versao 
corrente preferida da teoria evolutiva de Darwin. 

neopterigeo (do grego neos = novo + pteryx = nadadeira). Qualquer representante do grande grupo de peixes osseos que 
inclui a maioria das especies modernas. 

neotenia (do grego neos = novo + teinein = estender). Proeesso evolutivo pelo qual o desenvolvimento do organismo e 
retardado em rela9ao a matura9ao sexual; produz um descendente que atinge a maturidade sexual enquanto retem a 
morfologia earaeteristiea de umpre-adulto ou estagio larval de um ancestral. 

neotenina. Ver bormonio juvenil. 

neritico (do grego nerites = um mexilbao). Por9ao do mar sobre a plataforma continental, especialmente o infralitoral ate 
profundidades de 200 m. 

neurocorda (do latim nervus = tendao + do grego chorda = cordao). Cordao nervoso longitudinal dos hemicordados. 


neurogenico (do grego neuron = nervo + do neolatim^ew/c = dar origem a), Originario do tecido nervoso, como os 
batimentos ritmicos do cora9ao de alguns artropodes. 

neuroglia (do grego neuron = nervo +glia = cola), Tecido de suporte e de preenchimento dos espa9os entre as celulas 
nervosas do sistema nervoso central. 

neurolema (do grego neuron = nervo + lemma = pele), Bainha delicada externa, nucleada, de uma celula nervosa; bainha de 
Schwann. 

neuromasto (do grego neuron = tendao + mastos = colina), Agrupamento de celulas sensoriais na superficie de umpeixe ou 
anfibio, que e senslvel a estlmulos vibratorios e agua (mecanorreceptor). 
neurdnio (do grego neuron = nervo). Celula nervosa. 

neuropodio (do grego neuron = nervo + pous,podos = pe), Lobo do parapodio mais proximo do lado ventral emanelideos 
poliquetos. 

neutron, Particula no nucleo dos atomos desprovida de carga eletrica e que tern a massa 1.839 vezes maior que a massa de um 
eletron. 

nicho. O papel de um organismo, popula9ao ou especie em uma comunidade ecologica, compreendendo o seu uso dos 
recursos, seumodo de vida unico e suas rela96es comoutros fatores bioticos e abioticos. 
nicho potencial. Variedade de condi96es potencialmente ocupadas por um organismo ouuma popula9ao emuma comunidade 
ecologica; sens limites sao determinados pelos atributos biologicos intrinsecos do organismo oupopula9ao. Ver tambem 

nicho e nicho realizado. 

nicho realizado. O efetivo papel realizado por um organismo oupopula9ao emsua comunidade ecologica em tempo e local 
particulares, for9ado tanto pelos sens atributos biologicos como pelas condi96es ambientais. Ver tambem nicho e nicho 
potencial. 

ni nfa (do latim nympha = ninfa, noiva), Estagio imaturo (subsequente a eclosao) de um inseto hemimetabolo que nao 
apresenta o estagio pupal. 

ravel taxonomico. Categoria lineana (reino, filo, classe, ordem, familia, genero, especie e suas varia96es) na qual um taxon 
reconhecido e posicionado. 

ravel trofico. Posi9ao de uma especie emuma cadeia alimentar, como produtor, herbivoro, carnivoro de primeiro nivel 
trofico, ou carnivoro de nivel trofico elevado. 

nodulo sinoatrial (do latim s/wms = curvo + atrium = vestihulo), Celulas musculares cardiacas especializadas, localizadas 
na parede do atrio direito, que atuamcomo marca-passo no cora9ao dos tetrapodes. 
notocorda (do grego notos = coluna + chorda = cordao). Bastao celular alongado, envolvido emuma bainha, o qual forma o 
esqueleto axial primitivo dos embrioes de cordados e adultos de cefalocordados. 
notopodio (do grego notos = coluna + pous,podos = pe), Lobo ou parapodio mais proximo do lado dorsal emanelideos 
poliquetos. 

nucleo (do latim nucleus = uma pequena noz, o nucleo), Organela dos eucariotas que contema cromatina e que e envolvida 
por uma dupla-membrana (envoltorio nuclear). 

nucleoide (do latim nucleus = nucleo + old = assemelhado a), Regiao de uma celula procariota que contem o genoma. 
nucleolo (diminutivo do \atim nucleus = nucleo), Corpo fortemente corado dentro do nucleo da celula, que contem RNA; 
nucleolos sao por96es especializadas de certos cromossomos que carregam copias multiplas dos genes codificadores de 
RNA e onde o RNA ribossomico e ativamente sintetizado. 

nucleoplasma (do \atim nucleus = nucleo + do grego plasma = materia). Protoplasma do nucleo, distinto do citoplasma. 
nucleoproteina. Qualquer proteina estruturalmente associada ao DNAouRNA. 

nucleossomo (do latim nucleus = nucleo + soma = corpo), Subunidade repetida de cromatina na qual 1,75 volta da dupla- 
helice de DNA e entremeada ao redor de oito moleculas de histonas. 
nucleotidio. Molecula constituida de fosfato, a9ucar 5 -carbono (ribose ou desoxirribose) e uma purina ou pirimidina; as 
purinas sao adenina e guanina, e as pirimidinas sao citosina, timina e uracila. 
nutri9ao autotrofica (do grego autos = proprio + trophia = nutri9ao), Tipo de nutri9ao caracterizada pela habilidade do 


organismo em transformar substancias inorganicas simples em compostos organicos complexos, tais como os observados 
emplantas verdes e algumas bacterias. 

nutri^ao holofitica (do grego holo = complete + phyt = planta). Ocorre nas plantas verdes e em alguns protozoarios, 
envolvendo a sintese de carboidratos a partir do dioxido de earbono e agua na presen9a de luz, clorofila e determinadas 
enzimas. 

nutri^ao holozoica (do grego holo = complete + zoikos = relative aos animais), Tipo de nutri^ao que envolve a ingestao de 
particulas de alimento organieo liquido ou solido. 

nutri^ao saprozoica (do grego sapros = podre + zdon = animal). Nutri^ao animal a partir de absor^ao de sais dissolvidos e 
nutrientes organicos simples do meio circundante; tambemse refere a alimenta^ao baseada em materia emdecomposi^ao. 

o 

ocelo (do latim diminutivo de oculus = olho). Olho simples ou ocelar que ocorre emmuitos tipos de invertebrados. 
octomero (do grego oct = oito + meros = parte), Oito partes, especificamente, simetria baseada sobre oito. 
odontoforo (do grego odous = dente + pherein = portador), Orgao portador de dentes dos moluscos, incluindo a radula, o 
saco radular, musculos e cartilagens. 
oftalmico (do grego ophthalamos = um olho), Que pertence ao olho. 

olfatorio (do latim olor = cheiro + factus = trazer), Que pertence ao sentido de cheirar (odor), 
omaso (do latim omasum = pan^a). Terceiro compartimento do estomago de ummamifero ruminante. 
omatidio (do grego omma = olho + idium = pequeno). Uma das unidades opticas do olho composto dos artropodes. 
oncogene (do grego onkos = protuherancia, tumor+ genos = descendente). Qualquer dos numerosos genes que estao 
associados ao crescimento neoplasico (cancer). O gene emseuestado benigno, seja inativado ouexecutando seupapel 
normal, e um proto-oncogene. 

oncomiracidio (do grego onkos = harha, gancho + meirakidion = pessoa jovem). Larva ciliada de trematodeos 
monogeneos. 

oncosfera (do grego onkinos = gancho + sphaira = esfera). Larva arredondada comuma todos os cestodes, dotada de 
ganchos. 

onivoro (do latim omnis = tudo + vorare = devorar). An imal que usa materials de origens animal e vegetal em sua dicta, 
ontogenia (do grego ontos = ser + geneia = ato de ser nascido, de genes = nascer). Curso do desenvolvimento de um 
individuo, desde seu ovo ate sua senescencia. 

oocineto (do grego oion = ovo + kinein = mover), Zigoto movel dos parasites causadores da malaria, 
oocisto (do grego oion = ovo + kystis = hexiga). Cisto formado ao redor do zigoto do parasite causador da malaria e 
organismos relacionados. 

oocito (do grego oion = ovo + kytos = compartimento vazio), Estagio de forma^ao do ovulo, imediatamente precedente a 
primeira divisao meiotica (oocito primario) ou subsequente a primeira divisao meiotica (oocito secundario). 
ooecio (do grego oion = ovo + oikos = casa + do latim ium = a partir do), Bolsa incubadora; compartimento para embrioes 
em desenvolvimento emectoproctos. 

oogenese (do grego oion = ovo + genesis = descendente), Forma^ao, desenvolvimento e amadurecimento do gameta 
feminino ou ovulo. 

oogonia (do grego oion = ovo +gonos = prole), Celula que, por divisao continua, da origemaos oocitos; um ovulo emum 
foliculo primario imediatamente anterior ao inicio da matura9ao. 
ootide (do grego oion = ovo + idion = diminuto). Estagio de forma9ao do ovulo depois da segunda divisao meiotica, 
seguindo-se a expulsao do segundo corpusculo polar. 

ootipo (do grego oion = ovo + typos = molde). Parte do oviduto de turbelarios que recebe os ductos das glandulas vitelinas e 
da glandula de Mehlis. 

operculo (do latim operculum = cohertura), Cobertura das branquias empeixes osseos; placa endurecida em alguns 
caramujos. 


operon, Unidade genetica constituida de umgrupo de genes sob o controle de outros genes; ocorre emprocariotas. 
opistaptor (do grego opisthen = posterior + haptein = prender), Orgao de aneoragemposterior de umtrematode 
monogeneo. 

opistoconte (do grego opisthen = posterior + kontos = um polo), Qualquer membro do clado de eucariotas que eompreende 
os fimgos, microsporideos, coanoflagelados e animais; se presentes, celulas flageladas sao dotadas de um flagelo 
posterior. 

opistonefros (do grego opisth = posterior + nefhros = rim), Umrim que se desenvolve nas por^oes mediana e posterior da 
regiao nefrogenica dos vertebrados e que e drenado pelo ducto de Woltf ou ductos acessorios. Rim funcional da maioria 
dos adultos amniotos (peixes e anftbios). Adj., opistonefrico. 
opistossoma (do grego opisthe = posterior + soma = corpo), Regiao posterior do corpo de aracnideos e pogonoforos. 
opsonizagao (do grego opsonein = comprar alimentos, suprir), Afacilita^ao da fagocitose de antigenos por fagoeitos no 
sangue outecidos. E mediada por uma liga9ao do anticorpo comas particulas para formar o complexo antigeno-anticorpo, 
ou por proteinas do complemento (vertebrados) ou proteinas semelhantes as do complemento (invertebrados) que se ligam 
ao antigeno. 

orbita (do latim orbit = orbita), A cavidade do cranio na qual se aloja o globo ocular, 
ordem de bicada, Hierarquia de privilegios sociais emumbando de aves. 

organela (do grego organon = ferramenta, orgao + do latim e/Za = diminutivo). Parte especializada da celula; uma estrutura 
subcelular que realiza fun^oes analogas aos orgaos de animais multicelulares. 
organismo, Um individuo biologico composto por uma ou mais celulas, tecidos e/ou orgaos, para o qual as partes sao 

interdependentes emproduzir umsistema fisiologico coletivo. Organismos da mesma especie podem formar popula^des. 
organizador (do grego organos = formando). Area de umembriao que dirige o desenvolvimento subsequente de outras 
partes. 

organizador de Spemann, Regiao do embriao que atua como um organizador primario (ver organizador primario). 
organizador primario, Regiao de um embriao, proxima ao labio dorsal do blastoporo, capaz de autodiferencia9ao e que induz 
0 desenvolvimento da placa neural e do eixo principal do corpo. 
orgao acessorio ou orgao sexual acessorio, Qualquer estrutura, exceto a gonada (= orgao primario), que ajuda, 

principalmente, a produzir ou liberar uma celula germinativa (p. ex., glandula vitelina, oviduto, canal deferente), ou 
fornecer alimento ao embriao em desenvolvimento (p. ex., placenta, utero). 
orgao adesivo de glandula dupla, Orgaos da epiderme da maioria dos turbelarios, comtres tipos de celulas: celulas 
glandulares viscosas e liberadoras e celulas de aneoragem 

orgao de Jacobson, {Jacobson, cirurgiao e anatomista dinamarques do seculo 19 ). Tambem denominado orgao vomeronasal. 
Orgao sensorial quimico que ocorre no palato de muitos vertebrados terrestres; a lingua transfere ferormonios e compostos 
quimicos derivados do alimento para esse orgao. 

orgao sensorial aboral, Orgao de equilibrio (estatocisto) dos ctenoforos, situado do lado oposto a boca. 
orgao X Orgao neurossecretor, localizado no pedunculo ocular de crustaceos, que secreta o hormonio inibidor da muda. 
orgao Y, Glandula, localizada na antena ou segmento maxilar de alguns crustaceos, que secreta o hormonio da muda. 
ortogenese, Tendencia unidirecional na historia evolutiva de uma linhagem, assimcomo revelada pelo registro fossil; e 

tambem uma teoria evolutiva antidarwinista, agora desacreditada, mas que foi popular ao redor de 1900 , que postula que o 
momento genetico for9a linhagens a evoluir emuma dire9ao linear predestinada, independentemente dos fatores extemos e 
que, com fi-equencia, levava ao declinio e a extin9ao. 
osculo (do latim osculum = uma boca pequena), Abertura exalante de uma esponja. 

osfradio (do grego osphradion = pequeno buque, diminutivo de osphra = cbeiro), Orgao sensorial quimiorreceptor de 
caramujos aquaticos e bivalves que testa a agua inalada. 

osmol. Peso molecular de umsoluto, em gramas, dividido pelo numero de ions ou particulas nas quais ele se dissocia emuma 
solu9ao. Adj., osmolar. 

osmorregula9ao, Manuten9ao das concentra96es internas de agua e sal apropriadas emuma celula ouno corpo de um 


organismo vivo; regula^ao ativa da pressao osmotica interna, 
osmose (do grego osmos = ato de empurrar, impulso). Corrente de solvente (geralmente agua) que passa atraves de uma 
membrana semipermeavel. 

osmotrofo (do grego osmos = um empurrao, impulso + trophe~ = comer), Organismo heterotrofo que absorve nutrientes 
dissolvidos. 

ossiculos (do ossiculum = ossiculo). Pequenas pe^as separadas do endoesqueleto de umequinodermo. Tambeme 
utilizado para designar os pequenos ossos presentes na orelha media dos vertebrados. 
ossos turbinados (do latim turbin = turbilhao, rodopio), Ossos altamente convolutos, recobertos por uma membrana mueosa, 
loealizados na eavidade nasal dos animais endotermieos; atuam na redu^ao da quantidade de ealor e agua perdida durante 
a respira9ao. 

osteoblasto (do grego osteon = osso + blastos = broto), Celula formadora de osso. 

osteocito (do grego osteon = osso + kytos = compartimento vazio). Celula ossea que e earaeteristica do osso adulto; 

desenvolve-se de um osteoblasto e encontra-se loealizada emuma lacuna de substancia ossea. 
osteoclasto (do grego osteon = osso + klan = quebrar). Celula grande, multinucleada, que atua na dissolu9ao ossea. 
osteodermo (do grego osteon = osso + derma = pele). Placa dermica ossea, loealizada sob uma escama epidermica, 
sustentando-a. 

osteon (do grego osteon = osso), Unidade da estrutura de umosso, sistema de Havers. 

osteostracos (do grego osteon = osso + ostrakon = concha), Grupo de agnatos, peixes extintos comarmadura esqueletica e 
nadadeiras peitorais dos periodos Siluriano e Devoniano. 

ostio (do latim ostium = porta), Abertura. 

ostio dermico (do grego derma = pele + do latim ostium = porta), Poros para entrada de agua emuma esponja. 
ostracoderme (do grego ostrakon = concha + derma = pele), Um grupo parafiletieo de peixes agnatos ja extintos, que 
apresentavam uma armadura dermica e sao conhecidos dos periodos Cambriano Superior e Devoniano. 
otolito (do grego ous, otos = ouvido + lithos = pedra), Concre96es calcarias no labirinto membranoso da orelha interna dos 
vertebrados, ouno orgao auditivo de certos invertebrados. 
ovigero (do latim ovwffi = ovo + gerere = portar), Perna que carrega ovos empicnogonidos. 
oviparidade (do latim ovum = ovo + parere = parir), Reprodu9ao na qual os ovos sao liberados pela lemea; o 
desenvolvimento da prole ocorre exteriormente ao corpo maternal. Adj., oviparo. 
ovipositor (do latim ovum = ovo + positor = construtor, colocador + or = sufixo denotando agente que faz), Emmuitas 
lemeas de insetos, e a estrutura situada na extremidade posterior do abdome, utilizada na postura dos ovos. 
ovo amniotico, Ovo de vertebrado que contemtres membranas envolvendo o embriao (amnio, alantoide e corion). 
ovoviviparidade (do latim ovum = ovo + vivere = viver + parere = parir), Reprodu9ao na qual os ovos desenvolvem-se 
dentro do corpo maternal, mas semnutri9ao adicional da mae, eclodindo nela ou imediatamente apos a deposi9ao. Adj., 
ovoviviparo. 

ovulo (do latim ovum = ovo), Celula germinativa feminina madura. 

oxida9ao (do frances oxider = oxidar, a partir do grego oxys = afiar), Perda de um eletron por um atomo ou molecula; 
algumas vezes, a adi9ao de oxigenio a uma substancia. Oposto de redu9ao, na qual um eletron e tornado por um atomo ou 
uma molecula. 

P 

palpebra, Camada delgada de pele e musculo que pode ser fechada para proteger o olho de luz, abrasao e/ou disseca9ao. 
Ocorre emmuitos vertebrados terrestres, mas nao emtodos. 

papila (do papilla = mamilo), Pequena proje9ao mamiliforme. Umprocesso vascular que nutre a raiz do pelo, pena ou 
dente em desenvolvimento. 

papo, Uma regiao do esofago especializada emestocar alimentos. 

papula (do \2Lt\mpapula = pustula), Processos respiratorios no tegumento de estrelas-do-mar; pustula sobre a pele. 


parabasaUdeo (do grego para = ao lado de + basis = corpo), Qualquer membro do dado de eucariotas unicelulares que 
apresentamumflagelo e corpos parabasais. 

parabiose (do grego para = ao lado de + biosis = modo de vida), Fusao de dois individuos, resultando emuma intimidade 
fisiologica mutua. 

parabronquio (do grego para = adjacente + bronchos = traqueia), Vias finas de condu^ao aerea do pulmao de umpassaro. 
paradigma. Uma teoria cientifica poderosa que explica diversas observances e serve de guia para a pesquisa cientlfica ativa, 
tal como a teoria da descendencia comum da vida de Darwin. 

parafiletismo (do grego para = ao lado de + phyle = tribo). Condinao em que um taxon ou outro grupo de organismos contem 
0 ancestral comum mais recente de todos os membros desse grupo mas exclui alguns descendentes desse ancestral; 
contrasta com monofiletismo e polifiletismo. 

parapodio (do grego para = ao lado de + pous,podos = pe). Um dos processes laterals pares em cada lado da maioria dos 
segmentos de anelldeos poliquetos; varia em modificanoes para locomonao, respiranao ou alimentanao. 
parasitismo (do grego parasitos a partir de para = ao lado de + sitos = alimento). Condinao de um organismo que vive 
dentro de ou sobre outro organismo (hospedeiro), a custa do qual o parasite e mantido; simbiose destrutiva. 
parasito. Um organismo que vive fisicamente sobre ou dentro do corpo de outro organismo e a sua custa. 
parasitoide. Um organismo que e um parasito tipico no inicio de seu desenvolvimento mas que, ao final, mata seu hospedeiro 
durante o seu desenvolvimento; usado como referenda para muitos insetos parasitos e outros insetos. 
parassimpatico (do grego para = ao lado de + sympathes = simpatico, a partir de syn = com + pathos = sentir), Uma das 
subdivisoes do sistema nervoso autonomo, na qual os corpos celulares dos neuronios localizam-se no encefalo e sens 
axonios adentram a periferia por meio do tronco cerebral e da parte posterior da medula espinal. 
parcimonia (do lutisnparsm = reservar), Umprincipio metodologico geral emque a hipotese mais simples capaz de explicar 
as observances e a melhor hipotese de trabalho e deve ser a primeira a ser testada antes de se investigar hipoteses mais 
complexas. Em sistematica filogenetica, esse principio envolve usar a arvore filogenetica que requer a menor quantidade 
de mudannas evolutivas como a melhor hipotese de trabalho para explicar as relanoes filogeneticas. 
parenquima (do grego parenchyma = qualquer coisa vertida ao lado de). Em animals basais, uma massa esponjosa de 
mesenquima celular vacuolizado que preenche os espanos entre visceras, musculos ou epitelios; em alguns sac corpos 
celulares de celulas musculares. Tambeme umtecido especializado de umorgao e se distingue do tecido conjuntivo de 
sustentanao. 

parenqm'mula (do grego para = ao lado de + enchyma = infusao), Earva flagelada de corpo mole de algumas esponjas. 
parietal (do Xatimparies = parede). Alguma coisa proxima a parede de uma estrutura, ou que forma parte dessa parede. 
partenogenese (do grego parthenos = virgem + do latim a partir do grego genesis = origem), Reprodunao unissexuada 
envolvendo a produnao dejovens por femeas nao fertilizadas por machos; comum em rotiferos, cladoceros, afideos, 
abelhas, formigas e vespas. Umovo partenogenetico pode ser diploide ouhaploide. 
partenogenese ameiotica. Reprodunao unissexuada pelas femeas na qual o ovo e produzido por mitose a partir de um 
precursor diploide, semumestagio haploide. 

patogenico (do grego pathos = doenna + do neolatim^e«/c = dar origem a), Produtor ou capaz de produzir doenna. 

PCR. Ver reanao em cadeia da polimerase. 

pecilotermico (do grego poikilos = variavel + thermal = temperatura). Relative a animais cuja temperatura corporea e 
variavel e flutua coma do ambiente; de sangue Ifio; comparar comectotermico. 
pecten (do \2Lt\mpecten = pente). Qualquer dos varies tipos de estruturas em forma de pente em varies organismos; por 
exemplo, umprocesso vascular pigmentado e na forma de pente que se projeta dentro do humor vitreo a partir da retina 
proximo a entrada dos nervos opticos nos olhos de todas as aves e de muitos outros repteis. 
pedalio (do latimpedalis = do ou pertencente ao pe), Eamina achatada na base dos tentaculos em medusas de cubozoarios 
(Cnidaria). 

pedicelaria (do latim pediculus = pe pequeno + aria = como ou conectado com), Um dos muitos orgaos pequenos em forma 


de pin9a sobre a superficie de certos equinodermos. 

pedicelo (do latim pediculus = pe pequeno), Pequeno ou curto pedunculo ou ramo. Em insetos, o segundo segmento da antena 
ou a cintura de uma formiga. 

pedipalpos (do latimpes,pedis = pe + palpus = caricia). Segundo par de apendiees dos araenideos. 

pedomorfose (do grego pais = crian^a + morphe~ = forma), Reten^ao das formas juvenis aneestrais emestagios posteriores 
da ontogenia dos descendentes. 

pedunculo (do latimpedunculus, diminutivo de pes = pe). Haste. Tambem referente a uma faixa de material esbranqui^ado 
que liga diferentes partes do eneefalo. 

peitoral (do latim pectoralis, a partir de pectus = peito). Relativo ou que pertenee ao peito ou peitoral, ou a cintura 
escapular, ou ao par de escudos ossificados do plastrao de certas tartarugas. 
pelagem (do frances pelage = pelo). Cobertura de pelos dos mamiferos. 

pelagico (do grego pelagos = o mar aberto). Ocupando ou movendo-se atraves da agua em vez de estar sobre o substrate; 
contrasta combentonico (ver bentos). 

pelicossauro (do grego pelyx = bacia + sauros = lagarto). Qualquer representante do grupo dos sinapsidos do Permiano que 
se distinguiampor sua denti9ao homodonte e membros rastejantes. 
peUcula (do latim pellicula, diminutivo de pellis = pele), Cobertura secretada, fina e translucida de muitos protozoarios. 
pelvico (do latim pelvis = bacia). Situado na ou proximo a pelvis, assim como aplicado a cintura, cavidade, nadadeiras e 
membros. 

pena. Suporte interne achatado e flexivel emlulas; um remanescente da concha ancestral. 

pentadactilo (do grego pente = cinco + daktylos = dedos). Com cinco digitos, ou cinco partes digitiformes, no pe ou na mao. 
pentes (do latimpecten = pente), Apendiees sensoriais sobre o abdome de escorpioes 

peptidase (do grego peptein = digerir + ase = sufixo de enzima), Enzima que quebra peptidios, liberando peptidios menores 
ou aminoacidos. 

peptidios antimicrobianos. Peptidios secretados durante uma resposta imunologica inata emanimais e plantas. Ver 

defensinas. 

perenebranquiata (do latimperennis = o ano todo + do grego branchia = branquias), Que apresenta branquias 
permanentemente; relacionado sobretudo com certas salamandras pedomorficas. 
pericardio (do grego peri = ao redor do + kardia = cora9ao). Area ao redor do cora9ao; membrana ao redor do cora9ao. 
periferico (do grego peripherein = mover ao redor de). Estrutura ouposi9ao distante do centro, situada proximo aos limites 
externos. 

periodo evolutivo, A medida de tempo em que uma especie ou taxon superior existe no tempo geologico. 
periostraco (do grego peri = ao redor do + ostrakon = coneba). Camada enrijecida mats externa de uma concha de molusco. 
periprocto (do grego peri = ao redor de + proktos = anus), Regiao de placas aborais ao redor do anus de equinoides. 
perissarco (do grego peri = ao redor de + sarx = came), Bainha que cobre o pedunculo e os ramos emumhidroide. 
perissodactilo (do grego perissos = impar + daktylos = dedo, dedao), Que pertenee a uma ordem de mamiferos ungulados 
comumnumero impar de digitos. 

peristalse (do grego peristaltikos = comprimir ao redor), Serie de contra96es e relaxamentos altemados que servempara 
for9ar o alimento atraves do canal alimentar. 

peristomio (do grego peri = ao redor de + stoma = boca). Segmento verdadeiro mais anterior de um anelideo; onde se 
encontra a boca. 

peritonio (do grego peritonaios = forrando ao redor), Membrana que forra o celoma e cobre as visceras celomaticas. 
permeabilidade seletiva. Permeabilidade a pequenas particulas, tais como agua e alguns ions inorganicos, mas nao a 
moleculas maiores. 

pes ambulacrarios. Numerosos tubos musculosos pequenos e preenchidos por fluido que se projetamdo corpo dos 

equinodermos; parte do sistema hidrovascular; usados para locomo9ao, para preensao, na manipula9ao de alimento e para 


respira^ao. 

petaloides (do grego petlon = folha + eidos = forma), Descreve o arranjo em forma de flor dos pes respiratorios de um 
ouri^o-do-mar irregular. 

pH (potencial de /lidrogenio), Simbolo que se refere a concentra9ao relativa de ions de hidrogenio emuma solu9ao; os 
valores de pH situam-se entre 0 e 14 ; quanto mais baixo o valor, mais aeido oumais ions de hidrogenio tern a solu9ao. 
Equivale ao logaritmo negativo da conoentra9ao dos ions de hidrogenio. 
pigidio (do grego pyge = eleva9ao, nadega + idion = diminutivo de final). Extremidade posterior de um animal metamerico, 
onde se situa o anus. 

pigostilo (do grego pygo = anca + styl = suporte). Osso na extremidade da eoluna vertebral das aves formado a partir de 
vertebras caudais fusionadas. 

pina (do \a.t\mpinna = pena, ponta aguda). Ouvido externo, orelha. Tambem uma pena, asa, nadadeira ou parte similar, 
pinacocito (do grego pinax = tablete + kytos = compartimento vazio), Celula achatada que eompoe o epitelio externo das 
esponjas. 

pinacoderme (do grego pinax = tablete, prancba + derma = pele). A camada de pinaeoeitos das esponjas. 
pinocitose (do grego pinein = beber + kytos = compartimento vazio + osis = condi9ao), Aquisi9ao de fluidos por uma 
celula na qual receptores especificos retemions/moleculas presentes nas membranas plasmaticas, que sao invaginadas e 
destacam-se para formar pequenas vesiculas. Ver caveolas. 

piramide ecologica. Quantifica9ao emuma cadeia trofica da biomassa, numero de organismos ou energia emcada nivel 
trofico presente (produtores, berbivoros, carra'voros do primeiro nivel e carnivoros de niveis elevados). 
piramide eltoniana. Piramide ecologica que mostra numeros de organismos emcada um dos niveis troficos. 
piiimidina (alter, de pyridina, do grego pyr = fogo + id = sufixo adj, + ine). Base organica composta de umunico anel de 
atomos de carbono e nitrogenio; substancia que da origema diversas bases encontradas nos acidos nucleicos. 
placa ciliada (ou de pentes), Placa formada por cilios fundidos, arranjados emfileiras, usada para locomo9ao nos ctenoforos. 
placa vegetativa, Regiao formada pelo achatamento do polo vegetativo do embriao no inicio da gastrula9ao. 
placenta (do \a.t\mplacenta = bolo achatado), Estrutura vascular, embrionaria e materna, atraves da qual o embriao e o feto 
sao nutridos dentro do utero. 

placenta corioalantoica (do grego chorion = pele + alias = tripa), Tipo de placenta que ocorre nos mamiferos placentarios e 
alguns marsupials, cujos componentes fetais sao o corion e o alantoide; as trocas entre mae e embriao sao feitas atraves 
dessas membranas embrionarias. 

placenta coriovitelina (do grego chorion = pele + vittel = gema de um ovo). Placenta, Ifequentemente transitoria, formada 
durante os estagios iniciais do desenvolvimento de marsupials ou mamiferos placentarios. Tambem chamada “placenta de 
saco vitelino”, origina-se do saco vitelino e da membrana corionica do embriao. 
placentotrofia (do latim placenta = bolo acbatado + trophos = alimentar-se), Nutri9ao de um embriao atraves da placenta, 
placodermes (do grego plax = prato + derma = pele), Grupo de peixes commaxilas e armaduras osseas que ocorreramnos 
periodos Devoniano e Carbonifero. 

placodio (do grego plakos = prato acbatado redondo). Espessamento, em forma de placa, localizado no ectoderma da 
cabe9a dos vertebrados a partir do qual se desenvolvem estruturas especializadas; essas estruturas incluem cristalinos, 
orgaos especiais dos sentidos e certos neuronios. 

plancton (do grego planktos = vagando), Vida animal e vegetal que flutua passivamente emcorpos d’agua; contrasta com 

necton. 

planicie abissal. Assoalho do oceano distante da costa (fora da plataforma continental), com canals submarines e eleva96es; 

tern em media 4.000 mde profundidade, mas chega a 11.000 mabaixo da superficie do mar. 
piano frontal. Plano paralelo ao eixo principal do corpo, emangulo reto como piano sagital. 

piano transversal (do latim transversus = atravessado). Plano cuja orienta9ao e perpendicular ao eixo longitudinal, ou eixo 
oral-aboral, de um corpo ou estrutura. 


plandgrado (do \a.t\mplanta = sola + gradus = grau, passo). Relative a animals que caminham sobre a planta do pe (p. ex., 
humanos e ursos); eomparar eomdigidgrado. 

pianola (do neolatim, diminutivo, a partir do \at\mplanus = achatado). Forma larval eiliada, livre-natante, de enidarios; 
geralmente achatada e ovoide, eomurna camada externa de eelulas eetodermicas e uma massa interna de eelulas 
endodermieas. 

plaqueta (do grego, diminutivo de plattm = achatado), Pequeno Iragmento eelular do sangue que libera substancias para 
inieiar a coagula^ao sanguinea. 

plasma sangm'neo. Fra^ao nao eelular liquida do sangue que inelui substaneias dissolvidas. 

plasmalema (do grego plasma = forma, molde + lemma = casca, capa). Amembrana eelular oumembrana plasmatica. 
plasmidio (do grego plasma = forma, molde). Um pequeno eireulo de DNA que pode ser earregado por uma baeteria, em 
adi9ao ao seu DNA genomieo. 

plasmodio (do grego plasma = forma, molde + eidos = forma), Massa ameboide multinueleada, sineieial. 

plastidio (do grego plast = formado, moldado + do latim id = raiz feminina para uma particula de tipo especificado), 

Organela membranosa encontrada em eelulas vegetais que funeiona na fotossintese e/ou armazenamento de nutrientes, 
como, por exemplo, o eloroplasto. 

plastrao (do frances plastron = placa peitoral). Escudo corporal ventral de tartarugas; estrutura na posi^ao correspondente 
emcertos artropodes; camada fma de gas retida por pelos epicuticulares de insetos aquaticos. 
plataforma continental. Por^ao da margem continental do fundo oceanico que se estende das aguas rasas da linha da praia ate 
aguas com pro fundi dades entre 120 e 400 ra 

pleiotropia, pleiotropico (do grego pleidn = mais + tropos = virar), Relativo a umgene que produz mais de umefeito, 
afetando caracteristicas fenotipicas multiplas. 

pleopode (do grego plein = deslizar + pous,podos = pe), Cada umdos apendices natatorios do abdome de crustaceos. 
plesiomorfico. Acondi^ao ancestral de umcarater variavel. 

pleura (do grego pleura = lado, costela), Membrana que reveste cada metade do torax e recobre os pulmoes. 
plexo (do latimplexus = rede, tran^a). Rede formada especialmente por nervos ou veias sanguineas. 
pliiteo (do latimpluteus = capa removivel, escrivaninha). Larva de equinoide ou ofiuroide comprocessos alongados como 
os pes de uma mesa. 

pneumostomio (do grego pneuma = respirar + stoma = boca), A abertura da cavidade do manto (pulmao) dos gastropodes 
pulmonados para o exterior. 

podio (do grego pous,podos = pe). Estrutura em forma de pe, como, por exemplo, o pe tubular dos equinodermos. 
polaridade (do grego polos = eixo). Em sistematica, a ordena^ao de estados alternativos de umcarater taxonomico, desde a 
condi^ao ancestral ate a derivada. Na biologia do desenvolvimento, e a tendencia apresentada por um eixo do ovulo de se 
orientar de maneira correspondente ao eixo da mac. Ainda, condi9ao de apresentar polos opostos; distribui9ao diferencial 
de grada9ao ao longo de um eixo. 

polaiiza9ao (do latimpolaris = polar + do grego iz = fazer), Arranjo de cargas eletricas positivas emumlado da superficie 
de uma membrana e cargas eletricas negativas no outro lado (em nervos e musculos). 
poliandria (do grego polys = muitos + aner = homem). Condi9ao de ter mais de umparceiro do sexo masculino 
simultaneamente. 

poliembrionia. Prolifera9ao assexuada de um ovulo fertilizado para produzir muitos embrioes. 

poliespermia (do grego polys = muitos + sperma = semente), Penetra9ao de mais de um espermatozoide no ovulo durante a 
fecunda9ao. 

polifiletico (do grego polys = muitos + phylon = tribo), Derivado de mais de um ancestral; contrasta com monofiletico e 
parafiletico. 

polifiletismo (do grego polys = muitos + phylon = tribo). Condi9ao em que um taxon ou grupo de organismos nao contem o 
ancestral comum mais recente de todos os membros do grupo, o que implica a existencia de origens evolutivas multiplas; 


esses grupos nao sao validos como taxons formats, sendo reconheeidos como tais apenas por umerro. Contrasta com 

monofiletismo e parafiletismo. 

polifiodonte (do grego polyphyes = miiltiplos + odous = dentes). Ter varies conjuntos de dentes em sucessao. 
poligamia (do grego polys = muitos +gamos = casamento), Condi9ao de ter mais de umparceiro ao mesmo tempo, 
poliginia (do grego polys = muitos + gyne = mulher). Condi9ao de ter mais de umparceiro do sexo feminino 
simultaneamente. 

poliginia de defesa das femeas, Um macho consegue mais de uma parceira desde que varias femeas se agreguem e possam ser 
protegidas contra outros machos. 

poliginia de defesa de recurso, Um macho obtemacesso reprodutivo a varias femeas por defender, indiretamente, umrecurso 
critico. 

poliginia de dominancia dos machos. Um macho consegue mais de uma parceira para se acasalar, pois as femeas escolhemtal 
macho dentre varios emumagrupamento. 
polimeiiza9ao. O processo de formar um polimero ou composto polimerico. 

polimero (do grego polys = muitos + meros = parte). Composto quimico formado por unidades estruturais repetidas 
denominadas monomeros. 

polimorfismo (do grego polys = muitos + morphe~ = forma), Presen9a, emuma especie, de individuos de mais de umtipo 
estrutural; varia9ao genetica emuma popula9ao. 

polimorfismo proteico. Ocorrencia de variantes alelicas nas sequencias de aminoacidos de proteinas emuma popula9ao ou 
especie. A separa9ao das variantes alelicas por eletroforese de proteina forneceu um metodo inicial para quantificar o 
conjunto de varia9ao genica presente empopula96es naturais. 
polinucleotidio (poll + nucleotidio), Umacido nucleico com muitos nucleotidios combinados emuma cadeia linear. 
poUpeptidio (do grego polys = muitos + peptein = digerir), Uma molecula que consiste emuma cadeia linear unica de 
aminoacidos. 

polipidio (do grego polypus = polipo), Individuo ou zooide de uma colonia de entoproctos, que apresenta um lofoforo, um 
tubo digestive, musculos e centros nervosos. 

poliploide (do grego polys = muitos + ploidy = mimero de cromossomos). Organismo que contemmais de dois conjuntos 
completos de cromossomos homologos. 

polipo (do grego polypous = muitos pes), Individuo pertencente ao filo Cnidaria, geralmente adaptado para aderir ao 
substrato emsua extremidade aboral e que, Ifequentemente, forma colonias. 
polissacaridio (do grego polys = muitos + sakcharon = a9ucar, a partir do sanscrito sarkard = pedrinhas, a9ucar). 

Carboidrato composto por muitas unidades de monossacaridios, como, por exemplo, o glicogenio, o amido e a celulose. 
polissomo (polirribossomo) (do grego polys = muitos + soma = corpo). Dois ou mais ribossomos conectados por uma 
molecula de RNAmensageiro. 

politipica. Refere-se a uma especie que tern duas ou mais subespecies, designadas taxonomicamente; o reconhecimento de 
subespecies e controverso e rejeitado por muitos taxonomistas. 
polo vegetativo. Regiao do ovo com grande concentra9ao de vitelo; essa regiao e oposta ao polo animal, onde se concentra o 
citoplasma. 

ponte de hidrogenio. Liga9ao quimica relativamente Ifaca, resultante da distribui9ao de cargas desiguais das moleculas, na 
qual um atomo de hidrogenio unido a oubo atomo por meio de uma liga9ao covalente e abaido para a por9ao 
eletronegativa de outra molecula. 

ponte ionica. Liga9ao quimica formada pela bansferencia de umoumais eletrons de um atomo a oubo; caracteristica de sais. 
ponte temporaria. Conexao entre duas areas de terra que e inundada emmomentos nos quais o nivel do mar esta elevado, mas 
que emerge como uma por9ao de terra nao inundada nos momentos emque o nivel do mar esta baixo. 
pool genico. Conjunto de todos os alelos de todos os genes de uma popula9ao. 

popula9ao (do \2Lt\mpopulus = pessoas), Grupo de organismos da mesma especie que habita emuma localidade geografica 
especifica. 


populagao intercruzante. O mais inclusive grupamento de organismos nos quais ocorrem, livremente, reprodu9ao sexuada e 
recombina^ao genica associada, atraves das gera96es; implica a ausencia de barreiras biologicas entre machos e femeas, 
incluidos no grupamento, para a fertiliza9ao de gametas. Umcriterio do coneeito biologico de especie. 
porocito (do grego poms = passagem, poro + kytos = compartimento vazio), Tipo de celula eneontrada em esponjas 
asconoides, atraves da qual a agua penetra na espongiocele. 

portador. Individuo heterozigoto para um alelo recessive, tal come um alelo para uma doen9a genetiea, que e fenotipicamente 
normal mas pode transmitir o alelo reeessivo aos descendentes. 
posterior (do \2Lt\mposterior = ultimo). Situado na ou proximo a parte de tras do eorpo; nas formas comsimetria bilateral, a 
extremidade do eixo principal do eorpo oposta a regiao cefalica. 
potencial de a9ao. Diferen9a transitoria de voltagemque ocorre atraves de uma membrana celular; nos neuronios provoca a 
abertura de um canal na membrana durante a neurotransmissao. 
potencial de membrana. \bltagemregistrada atraves da membrana plasmatica devido a uma distribui9ao desigual de ions e 
cargas em lados opostos da membrana. Tal distribui9ao diferenciada de carga e causada pela permeabilidade seletiva das 
membranas plasmaticas a determinados ions e moleculas. 

potencial evolutivo. Refere-se as oportunidades para evolu9ao morfologica outorgadas a uma linhagem em evolu9ao e dotada 
de um“conjunto de ferramentas” de modules de desenvolvimento semiautonomo que podemser expresses em varies 
estagios da ontogenia e em multiples locals do eorpo. Per exemplo, a evolu9ao dos membros tetrapodes caracterizada pela 
expressao ectopica de modulos geneticos de desenvolvimento, normalmente expresses na coluna vertebral. 
pre-adapta9ao, Presen9a de umcarater que, coincidentemente, predispoe umorganismo a sobrevivencia emumambiente 
distinto daquele eneontrado durante sua historia evolutiva. 

precoce (do praecoquere = amadurecer cedo). Organismo que requer pouco cuidado parental e e capaz de ser 
independente em um curto periodo apos a eclosao; contrasta com altricial. 
preda9ao. Intera9ao de especies emuma comunidade ecologica na qual individuos de uma especie (presa) servemde alimento 
para outra (predador). 

predador (do latimpraedator = saqueador, praeda = presa), Individuo que mata e consome outros animals; organismo que 
ataca outros para se alimentar; adj. predatorio. 
preensil (do Xatimprehendere = agarrar), Adaptado para agarrar. 

pre-forma9ao, Coneeito desaereditado de que os gametas contemjovens pre-formados que se desenrolamou expandem 
durante o desenvolvimento. 

pressao hidrostatica. Pressao exereida por um fluido (agua ou gas), definida eomo a for9a sobre unidade de area. Por 
exemplo, a pressao hidrostatiea de uma atmosfera (1 atm) e de 14,7 Ib/irf. 
pressao osmotica. A pressao que resiste a corrente de agua no citoplasma. 

primeira lei da termodinamica. A energia nunca e criada nem destruida, mas pode ser convertida de uma forma a outra. 
primitivo (do lativaprimus = primeiro). Primordial; antigo; diz-se de caracteristieas que se aproximam muito daquelas 
presentes emum ancestral. 

primordio (do ale mao = principio). Forma rudimentar. 

prion, Proteina infecciosa que ataca proteinas de um organismo hospedeiro para assumir uma conforma9ao espacial anormal e 
muitas vezes patogenica, como na doen9a da “vaca louca”. 

proboscide (do grego pro = antes + boskein = alimentar). Focinho outromba. Tambem um orgao tubular sugador, oupara 
alimenta9ao, coma boca emuma extremidade, como eneontrado emplanarias, sanguessugas e insetos. Ainda, o orgao 
sensorial e de defesa na extremidade anterior de certos invertebrados. 
procariota (do grego pro = antes + karyon = cerne, noz). Que nao temumnucleo ou nucleos envoltos por membrana. As 
bacterias e arqueobacterias sao caraeterizadas por celulas proearioticas. Contrasta comeucariota. 
produ9ao, Em ecologia, a energia aeumulada por um organismo que se torna incorporada em nova biomassa. 
produtividade. Propriedade de um sistema biologico medida pelo conjunto de energia e/ou de materials que ele ineorpora. 
produtividade bruta (total). Medida da energia total assimilada por um organismo. 


produtividade Uquida. A energia estocada por um organismo, que e igual a energia assimilada (produtividade total) menos a 
energia usada para manuten9ao metabolica (respira^ao). 

produtor primario, Especie cujos membros iniciam a produtividade adquirindo energia e substaneias a partir de fontes 
abioticas, tais eomo as plantas que sintetizam a^ueares a partir de agua e dioxido de earbono, utilizando a energia solar 
(ver fotossintese). 

produtores (do \2Lt\mproducere = produzir), Organismos, tais eomo as plantas, capazes de produzir seuproprio alimento a 
partir de substaneias inorganieas. 

progesterona (do \a.t\mpro = antes + gesture = carregar). Hormonio esteroide de mamiferos e seeretado pelo corpo luteo e 
pela plaeenta; prepara o utero para reeeber o ovulo fertilizado e mantem sua capaeidade de reter o embriao e o feto. 
proglotide (do grego proglottis = ponta da lingua, de pro = antes +gldtta = lingua + sufixo id). Por^ao de umeestodeo que 
eontemumconjunto de orgaos reprodutivos; emgeral, corresponde a umsegmento. 
pro-hormonio (do grego pro = antes + hormaein = excitar). Precursor de um hormonio, especialmente um hormonio 
peptidico. 

promotor. Uma regiao do DNA a qual a RNA polimerase deve ter acesso para iniciar a transcri^ao de um gene estrutural. 
pronefro (do grego pro = antes + nephros = rim), O mais anterior dos tres pares de orgaos renais embrionarios dos 

vertebrados, funcional apenas empeixes-bruxa adultos e larvas de peixes e anfibios; vestigial emembrioes de amniotas. 
Adj., pronefrico. 

proprioceptor (do latimproprius = proprio, particular + receptor). Receptor sensorial localizado no interior de tecidos, 
especialmente nos musculos, tendoes e articula^oes, que responde a mudan^as no alongamento dos musculos, posi^ao do 
corpo e movimento. 

prosopila (do grego proso = anterior + pyle = portao). Conexao entre os canals inalante e radial de algumas esponjas. 
prossimio (do grego pro = antes + do latimx/ffiia = macaco). Membro de umgrupo de primatas arboricolas que inclui 
lemures e tarsios, excluindo macacos e humanos. 

prossoma (do grego pro = antes + soma = corpo). Parte anterior de um invertebrado na qual a segmenta^ao primitiva nao e 
visivel; cabe9a e torax fundidos de artropodes; cefalotorax. 

prostaglandinas. Familia de hormonios constituidos de acidos graxos, originalmente descobertos no semen, conhecidos por 
sens efeitos poderosos sobre musculos lisos, sistema nervoso, circula9ao e orgaos reprodutores. 
prostomio (do grego protos = primeiro + stoma = boca). Regiao anterior a boca de um animal segmentado. 
protandiico (do grego protos = prime iro + aner = macbo). Condi9ao de animals e plantas hermafroditas, cujos orgaos 
masculinos e seus produtos surgem antes dos correspondentes orgaos femininos e produtos, impedindo assim a 
autofecunda9ao. 

protease (do grego protein = proteina + ase = enzima). Enzima que digere proteinas; inclui as proteases e peptidases, 
proteina (do grego protein, de proteios = primario), Macromolecula de earbono, hidrogenio, oxigenio, nitrogenio e, 
comumente, enxolre; composta de cadeias de aminoacidos unidos por liga96es peptidicas; presente emtodas as celulas. 
proteina p 53 . Proteina supressora de tumor comfun96es criticas em celulas normals. Uma muta9ao no gene que a codifica, 
p 53 , pode resultar na perda de controle sobre a divisao celular e, portanto, levar a um cancer, 
proteina Ras. Proteina iniciadora de uma cascata de rea96es que levam a divisao celular, quando um fator de crescimento 
esta ligado a superficie celular. O gene que codifica a Ras toma-se um oncogene quando uma muta9ao produz uma forma 
de proteina Ras que inicia as rea96es na ausencia do fator de crescimento. 
proteinoma (do grego protein = primario + do latim sufixo -oma = grupo). Conjunto de moleculas de proteinas produzido 
por um organismo durante sua vida. O estudo cientifico desse fenomeno e denominado proteinomica. 
protista (do grego protos = primeiro), Membro do reino parafiletico Protista que, geralmente, inclui os eucariotas 
unicelulares. 

protocele (do grego protos = primeiro + koilos = oco). Compartimento celomatico anterior de alguns deuterostomios, 
correspondente a axocele dos equinodermos. 

protocoopera9ao. Intera9ao mutuamente benefica de organismos, que nao e fisiologicamente necessaria para a sobrevivencia 


de qualquer um deles. 

proton. Partleula subatomica eomcarga eletriea positiva e commassa igual a 1.836 vezes a do eletron; eneontrada no nucleo 
dos atomos. 

protonefridio (do grego protos = primeiro + nephros = rim). Orgao osmorregulador ou excretor primitivo, eonstituldo por 
umtiibulo que termina em eelulas-flama ou solendeitos; eada uma das unidades do sistema de celulas-flama. 

proto-oncogene. Ver oncogene. 

protoplasma (do grego protos = prime iro + plasma = forma). Substaneia viva organizada; citoplasma e nucleoplasma da 
celula. 

protopode (do grego protos = prime iro + pous,podos = pe). Por^ao basal do apendice de crustaceos que contem o coxdpode 
e 0 baslpode. 

Protostomia (do grego protos = prime iro + stoma = boca). Grupo de filos nos quais a clivagem e, geralmente, determinada; 

0 celoma (nas formas eelomadas) e formado pela prolifera9ao de faixas mesodermieas (esquizoeelieo); o mesoderma e 
formado a partir de determinado blastomero (ehamado eelula 4 d) nos animals com clivagem espiral; e a boca e derivada 
do blastdporo ou da regiao prdxima a ele. Inclui Annelida, Arthropoda, Mollusca e diversos filos menores; contrasta com 

Deuterostomia. 

protostomio ecdisozoario (do grego protos = prime iro + stoma = boca; do grego ekdysis = tirar a roupa, escapar + zdon = 

animal). Qualquer membro de umclado de Protostomia, cujos membros se desfazemda cuticula conforme crescem; 
incluemos artrdpodes, nematddeos e varios filos pequenos. 

protostomio lofotrocozoario (do grego lophos = crista + trochos = roda + zdon = animal). Qualquer membro do clado dos 
Protostomia que apresenta uma larva trocdfora ou um lofdforo; sao exemplos os anelideos, moluscos e briozoarios 
(ectoproctos). 

protrombina (do grego pro = antes + thrombos = coagulo). Constituinte do plasma sanguineo transformado emtrombina por 
meio de uma complexa sequencia de rea^oes quimicas que envolvem, localmente, fatores dervivados e proteinas 
plasmaticas em circular ao; relacionada coma coagula^ao. 

proventriculo (do \at\mpro = antes + ventriculum = ventriculo). Estomago glandular entre o papo e a moela das aves. Em 
insetos e uma dilata9ao muscular do intestino anterior, revestida intemamente por dentes quitinosos. 
proximal (do Isitimproximus = mais proximo). Situado no ouperto do ponto de inser9ao; oposto a distal, distante. 
pseudoceloma (do grego pseudes = falso + koildma = cavidade). Cavidade do corpo nao revestida por peritonio e que nao 
faz parte dos sistemas circulatdrio ou digestivo, derivada embrionariamente da blastocele. 
pseudocelomados (do grego pseudes = falso + koildma = cavidade + ado = sufixo). Que apresenta uma cavidade do corpo 
formada a partir de blastocele persistente e revestida com mesoderma emapenas umlado. 
pseudopode (do grego pseudes = falso + podion = pe pequeno + eidos = forma). Protrusao citoplasmatica temporaria que se 
estende para fora de uma celula ameboide e serve para fins de locomo9ao oupara englobar alimento. 
psicologia comparativa. Um campo de estudo dedicado a identificar regras gerais de comportamento aplicaveis aos humanos 
e a outros animals. 

pulmao foliaceo. Estrutura respiratdria de quelicerados terrestres (Arthropoda) na qual muitas bolsas de ar, de delgadas 
paredes, prolongam-se emuma camara preenchida por sangue no abdome. 
pulmonar (do latimpulmo = pulmao + aria = sufixo que significa conexao). Relacionado comou associado aos pulmoes. 
pupa (do \2Lt\mpupa = garota, boneca ou marionete). Estagio inativo, quiescente de insetos holometabolos. Segue-se ao 
estagio larval e precede o estagio adulto. 

purina (do latim purus = puro + urina = uiina). Base organica com atomos de carbono e nitrogenio em dois aneis 
interligados. Substaneia que origina a adenina, a guanina e outras bases que ocorremna natureza. 

Q 

quela (do grego chele = pin9a). Garra em forma de pin9a. 

quelicera (do grego chele = pin9a + keras = cbifre). Um dos dois pares de apendices cefalicos anteriores dos membros do 
subfilo Chelicerata. 


queliforo (do grego chele = pin^a + ingles antigo fore = antes de), Primeiro par de apendices de umpicnogonido; as vezes 
ausente; se presente, com ou sem quela. 

quelipodes (do grego chele = pinga + do latim pes = pes), O primeiro par de patas queladas da maioria dos crustaceos 
decapodes; especializados emapreender e triturar alimento. 

queratina (do grego kera = corno + in = sufixo de proteinas). Uma escleroproteina encontrada emtecidos epidermicos e 
modificada emestruturas duras, tais como cornos, pelos, unhas, garras e escamas de repteis. 
quiasma (do grego cruzamento), Interse^ao ou cruzamento, como nos nervos; ponto de conexao entre cromatides homologas, 
onde ocorreu crossing over na sinapse. 

quimioautotrofo (do grego chemeia = transmuta^ao + autos = proprio + trophos = alimentador), Organismo que utiliza 
compostos inorganicos como fonte de energia. 

quimiotaxia (do grego chemeia = infusao + taxo de tasso = ordenar), Movimento de orienta^ao de organismos ou celulas 
emresposta a um estimulo quimico. 

quimiotrofico (do grego chemeia = infusao + trope = voltar), Organismo sintetizador de alimento a partir de substancias 
inorganicas, semusar clorofila. 

quimo (do grego chymos = suco). Massa semifluida de alimento parcialmente digerido, presente no estomago e no intestino 
delgado, no curso da digestao. 

quitina (do frances chitine, do grego chiton = tunica). Substancia resistente que constitui parte da cuticula dos artropodes e, 
raramente, encontrada emoutros grupos de invertebrados; e umpolissacaridio nitrogenado insoluvel emagua, alcool, 
solu96es acidas e nos sucos digestivos da maioria dos animais. 

R 

rabdito (do grego rhabdos = bastao). Estruturas em forma de bastao nas celulas da epiderme ou no parenquima subjacente de 
certos turbelarios. Os rabditos descarregam-se emsecre96es mucosas. 

Radiata (do latim radius = raio), Grupo que apresenta simetria radial, especificamente Cnidaria e Ctenophora. 
radiolario (do \at\\nradiolus = pequeno raio de sol). Amebas com actinopodes e umbonito revestimento externo. 
radiolos (do latim radius = raio de uma roda). Processos em forma de penas na cabe9a de muitos vermes poliquetas (filo 
Annelida), usados primariamente para alimenta9ao. 
radula (do latim radula = raspador). Lingua raspadora encontrada em muitos moluscos. 

rainha. Em entomologia, a unica femea inteiramente desenvolvida emuma colonia de insetos sociais, tais como abelhas, 
formigas e cupins, distinta de operarias, femeas nao reprodutivas e soldados. 
ratita (do latim ratis = jangada). Refere-se as aves que apresentam um esterno semcarena; contrasta com carenada. 
razao sexual. Valor da propor9ao entre machos e femeas de uma popula9ao em determinado tempo e local. 
rea9ao de condensa9ao. Rea9ao quimica na qual as moleculas reagentes sao combinadas pela remo9ao de uma molecula de 
agua (um hidrogenio de umreagente e um grupo hidroxila de outro). 
rea9ao em cadeia da poUmerase (PCR). Tecnica para preparar grandes quantidades de DNA a partir de amostras pequenas, 
amplificando umgene especifico usando umpar de oligonucleotidios sinteticos complementares para suas sequencias 
flanqueadoras. 

recapitula9ao. Somar ourepetir; hipotese de que todo individuo repete sua historia filogenetica durante seu desenvolvimento. 
receptores da celula T. Receptores originados na superftcie de celulas T. Aregiao variavel do receptor da celula T adere-se 
firmemente a umantigeno especifico. 

receptores Toll (TLR). Nomeados comreferencia a familia Toll de proteinas descoberta cmDrosophila. Receptores Toll 
ocorremnas membranas celulares de vertebrados. Quando ativados, por teremse ligado a um microbio, sinalizama celula 
para sintetizar um peptidio antimicrobiano apropriado. Por reconhecerempadroes em vez de configura96es moleculares 
especificas, sao uma parte vital das defesas imunologicas inatas. 
recessivo. Umalelo que necessita ser homozigoto para se expressar no fenotipo. 

recife de coral. Ecossistema marinho de grande diversidade de especies associado a depositos de carbonato de calcio 
secretados por cnidarios antozoarios. 


recife em barreira. Recife de coral situado quase paralelamente a praia, sendo separado dela por uma laguna. 

recife em franja. Umtipo de recife de corais proximo a por96es de terra que pode ter ou nao uma laguna entre ele e a praia. 

recurso. Uma fonte disponivel de alimento, energia ou espa^o para viver. 

recursos limitantes. Fonte particular de nutri9ao, energia ounicho cuja escassez e associada a umpequeno numero de 
individuos em uma popula9ao emrela9ao ao esperado em determinado ambiente. 
rede (malha) de proje96es digitiformes dos podocitos. Extensoes interconectantes de uma celula-flama e a celula coletora 
tubular de alguns protonelfidios. 

rede alimentar, Analise que relaciona especies emuma comunidade ecologica de acordo coma maneira pela qual se nutrem, 
ouseja; fixando carbono atmosferico (produtores), consumindo produtores (herbivoros), consumindo herbivoros 
(carravoros do primeiro nivel trofico) ou consumindo carnivoros (camivoros de nivel trofico elevado). 

rede maravilhosa. Ver rete mirabile. 

rede trabecular (do latim trabecula = uma pequena trave; reticulum = uma rede). Tecido sincicial de duas camadas que 
forma a principal estrutura corporea de Hexactinellida (filo Porifera). 
redia (de Redi, biologo italiano). Estagio larval no ciclo de vida de platelmintos parasites; ele e produzido por um 
esporocisto, que, por sua vez, da origem a muitas cercarias. 

redu9ao. Na quimica, o ganho de um eletron por um atomo ou molecula de uma substancia; ainda, a adi9ao de hidrogenio ou 
remo9ao de oxigenio de uma substancia. 

regra do produto, Aprobabilidade de eventos independentes ocorrerem simultaneamente e o produto de as probabilidades 
dos eventos ocorrerem separadamente. 

regula9ao cis. Controle da taxa de transcri9ao de umgene que codifica mRNAe RNAr por sequencias nao transcritas 
adjacentes a ele na mesma molecula de DNA; sequencias reguladoras cis influenciama expressao genica somente nas 
sequencias ligadas ao gene fisicamente, e nao aquelas presentes emumcromossomo homologo no mesmo nucleo diploide. 
regula9ao trans. Refere-se ao controle da taxa de transcri9ao de um gene que codifica mRNA ou RNAr por um fator de 
transcri9ao proteico que liga o DNA no ou proximo do gene cuja transcri9ao ele infiuencia; op6e-se a regula9ao cis por 
tipicamente infiuir nas duas copias do gene-alvo presente nos cromossomos homologos emum nucleo diploide. 
re ulna (do latim ren = rim). Enzima produzida pelo aparelho justaglomerular do rim, iniciando mudan9as que levam ao 

aumento da pressao sanguinea e aumento da reabsor9ao de sodio. Tambem, uma endopeptidase secretada pelo estomago de 
alguns mamiferosjovens (crian9as humanas e a cria de bovinos) que coagula o leite. 
reorreceptor (do grego rheos = flutuante + receptor). Orgao sensorial de animals aquaticos, sensivel a corrente de agua. 
reparo por excisao. Metodo pelo qual as celulas sao capazes de reparar certos tipos de dano (pirimidinas dimerizadas) no 
seu DNA. 

replica9ao (do latim replicatio = duplicar). Em genetica, a duplica9ao de uma ou mais moleculas de DNA a partir da 
molecula preexistente. 

respira9ao (do \at\\nrespiratio = respirar). Trocas gasosas entre umorganismo e seumeio. Na celula, a libera9ao de energia 
por oxida9ao de moleculas de alimento. 

respira9ao cutanea. Uso do tegumento pelos anfibios para realizar trocas gasosas entre o sangue e o ar. O tegumento e a 
estrutura respiratoria primaria nas formas terrestres sempulmoes, incluindo salamandras da familia Plethodontidae. 
resposta imunologica humoral. Resposta imunologica adquirida que envolve a produ9ao de anticorpos, especificamente o 
bra9o Th 2 da resposta imunologica. Contrasta com resposta imunologica mediada por celula. 
resposta imunologica mediada por celula. Resposta imunologica adquirida que envolve apenas superficies celulares, sem 
produ9ao de anticorpo, especificamente o bra9o ThI da resposta imunologica. Contrasta com resposta imunologica 
humoral. 

ressurgencia. Regiao do oceano na qual a agua Ifia e rica emnutrientes sobe ate a superficie oceanica, substituindo a agua 
superficial mais quente e, geralmente, desprovida de nutrientes; tais regioes apresentamuma alta produtividade ecologica, 
sustentando muitos peixes. 

rete mirabile (do latim rete mirabile = rede maravilhosa). Uma rede de pequenos capilares arranjados de maneira que o 


sangue que entra passa no sentido oposto ao sangue que sai, tornando possivel a troca eficiente de gases entre essas duas 
correntes. Esse meeanismo serve para manter a alta eoneentra9ao de gases na bexiga natatoria dos peixes. Em holotiirias 
pode ser utilizado o nome rede marav ilh osa. 

reticular (do latim reticulum = pequena rede), Que se pareee eomuma rede, em apareneia ou em estrutura. 

reticulo (do Xatimrete, dirtiinutivo reticulum = rede), O segundo estomago dos ruminantes; estrutura semelhante a rede. 

reticulo endoplasmatico (RE), EFmcomplexo de membranas localizadas no interior da celula; pode ser rugoso, com 
ribossomos, ou liso, semribossomos. 

reticulopodes (do latim reticulum, dirtiinutivo de rete = rede + podous,pous = pe), Pseudopodes que se ramificam e se 
conectam novamente, formando uma rede. 

retina (do \at\mrete = rede), Membrana sensorial posterior do olho (cones e/oubastonetes), que recebe sinais luminosos e 
transmite-os ao encefalo, onde as imagens sao formadas. 

retortamonado (do latim retro = curva posterior -i- monas = simples), Qualquer membro de um clado de Protozoa que 
compreende certos flagelados heterotrofos. 

revolu^ao cientifica, Termo cunhado pelo filosofo Thomas Kuhn para a fase de descobertas cientificas na qual as pesquisas 
que revelavam falhas emumparadigma preexistente levaram-no a ser descartado a favor de uma solu^ao altemativa. 

ribose, A9ucar comcinco carbonos que forma parte da estrutura fundamental dos nucleotidios RNA, incluindo moleculas de 
ATP usadas para estocar energia quimica no metabolismo celular. 

ribossomo, Estrutura subcelular composta de proteina e acido ribonucleico. Pode ser encontrado livre no citoplasma, ou 
ligado a membranas do reticulo endoplasmatico; funciona na sintese proteica. 

rinario (do grego rhis = nariz). Area sempelos que circunda o nariz de mamiferos. 

rincocele (do grego rhynchos = focinbo + koylos = oco), Cavidade dorsal tubular que contem a proboscide invertida dos 
nemertinos. Ela nao apresenta abertura para o exterior. 

rinoforo (do grego rhis = nariz -i- pherein = carregar), Tentaculos quimiorreceptores de alguns moluscos (gastropodes 
opistobranquios). 

ripidistia (do grego rhipis = leque + histion = vela, rede), Membro de umgrupo de peixes paleozoicos com nadadeiras 
lobadas. 

ritualiza9ao, Emetologia, a modifica9ao evolutiva que, emgeral, envolve a intensifica9ao de umpadrao de comportamento 
para a comunica9ao. Inclui a exibi9ao agressiva rituaUzada, que transmite, mutuamente, significados implicitos, levando 
ao estabelecimento de uma hierarquia de dominancia emuma popula9ao. 

rizopode (do grego rhiza = raiz -i- podos = pe), Pseudopodes filamentosos ramificados de algumas amebas. 

RNA, Acido ribonucleico, do qual existem diferentes tipos, tais como RNA mensageiro, RNA ribossomico e RNAde 
transferencia (mRNA, RNAr e RNAt), assimcomo muitos RNA estruturais e reguladores. 

RNAde transferencia (RNAt), Eorma de RNA com aproximadamente 70 a 80 nucleotidios que e uma molecula adaptadora 
na sintese de proteinas. Lima molecula especifica de aminoacido e carregada pelo RNA de transferencia ate um complexo 
entre ribossomo e RNA mensageiro para sua incorpora9ao emumpolipeptidio nascente. 

RNA mensageiro (mRNA), Lima forma de acido ribonucleico que transporta informa9ao genetica a partir do gene para o 
ribossomo, onde e determinada a sequencia dos aminoacidos na forma9ao de umpolipeptidio. 

RNA polimerase. Elm dos tres tipos de enzimas que sintetizam RNA, usando ribonucleotidios trifosfatos (ATP, CTP, GTP, 
ETTP) e ummodelo de DNA. Nos eucariotas, a RNA polimerase I sintetiza o RNA ribossomico, a RNA polimerase II 
sintetiza o RNA mensageiro e a RNA polimerase III sintetiza o RNA de transferencia. 

RNA ribossomico (RNAr), Acidos ribonucleicos que formam as estruturas ftsicas dos ribossomos em associa9ao com 
proteinas ribossomicas. 

ropalio (do neolatim, a partir do grego rhopalon = clava), Orgao marginal, em forma de clava, de certas medusas; 
tentaculocisto. 

roptrias (do grego rhopalon = clava -i- tryo = esfregar, gastar), Corpusculos em forma de clava dos apicomplexos e que 
compoemuma das estruturas do complexo apical; a abertura anterior, aparentemente, funciona na penetra9ao da celula 


hospedeira. 

rostelo (do latim rostellum = bico pequeno). Estrutura que se projeta do escolex dos platelmintos, frequentemente 
apresentando ganchos. 

rostro (do \a.t\m rostrum = proa de navio), Proje^ao da cabe9a, focinho. 

rumen (do \at\mrumen = ruminar). O primeiro grande compartimento do estomago dos mamiferos ruminantes. Serve como 
uma camara de fermenta^ao na qual bacterias degradam a eelulose. 
ruminante (do latim ruminare = ruminar), Mamiferos artiodactilos que apresentamum estomago complexo, comquatro 
camaras, ineluindo uma camara anterior que contem bacterias e serve como local para a fermenta9ao. 

s 

saco adesivo. Estrutura de umectoprocto larval, cujas secre96es fixama larva ao substrate para a metamorfose a forma 
adulta. 

saco aereo. Espa90 preenchido comar e conectado aos pulmoes e cavidades osseas das aves que facilita a respira9ao e a 
termorregula9ao. 

sacro (do latim sacer = sagrado). Osso formado pela fusao de vertebras as quais a cintura pelvica e ligada; relative ao sacro. 
Adj., sacral. 

saculo (do iatim sacculus = bolsa pequena). Pequena camara no labirinto membranoso da orelha interna, 
sagital (do latim sagitta = seta). Relative ao piano anteroposterior mediano que divide um organismo bilateralmente 
simetrico nas metades direita e esquerda. 

sal (do latim sal = sal). Produto da rea9ao entre um acido e uma base; cm solu9ao aquosa, dissocia-se cm ions negatives e 
positives, mas nao em ou OH . 

salamandra. Significa qualquer membro da ordem Etrodela de anfibios (tambem denominada Caudata, as vezes comdiferente 
inclusao de formas fosseis). 

salobra. Agua que tern salinidade intermediaria entre a agua doce e a agua do mar, variando de 0,5 a 30 partes por mil. 
sapo. Qualquer anfibio membro da classe Anura (tambem denominada Salientia). 

saprofago (do grego sapros = podre + phagos, de phagein = comer), Que se alimenta de materia em decomposi9ao; 
saprobio; saprozoico. 

sarcolema (do grego sarx = came + lemma = envoltorio), Camada fma, nao celular, que envolve as fibras dos musculos 
estriados. 

sarcomero (do grego sarx = came + meros = parte). Segmento transverse do musculo estriado, que forma a unidade 
fundamental contratil. 

sarcoplasma (do grego sarx = came + plasma = matiiz). O citoplasma claro, semifluido, entre as fibrilas das fibras 
musculares. 

sauropterigios (do grego sauros = lagarto + pteryginos = com asas), Repteis marinhos mesozoicos que, em geral, 
apresentam membros em forma de remo e pesco90 alongado, ineluindo os plesiossauros, pliossauros e placodontes. 
sebacea (do latim sebaceus = feito de sebo), Tipo de glandula epidermica de mamiferos que produz uma substancia 
gordurosa. 

sebo (do latim sebum = graxa, sebo). Secre9ao oleosa das glandulas sebaceas da pele. 
secundina. Placenta e membranas fetais eliminadas do utero apos o nascimento de ummamifero. 
sedentario. Estacionario, parado, inativo; que permanece emumso lugar. 

segmenta9ao. Divisao do corpo emsegmentos discretes oumetameros; tambem denominada metamerismo. 

segunda lei da termodinamica. Os sistemas fisicos tendema levar a umestado de desordem aumentada, denominada entropia. 

Segunda lei de Mendel. Ver lei da segrega9ao independente. 

seio, Ver sinus. 

sele9ao. Sobrevivencia e reprodu9ao diferenciadas entre diferentes individuos; frequentemente confundida comsele9ao 
natural, que e umtipo possivel de sele9ao. 

sele9ao catastrofica de especies. Sobrevivencia diferencial entre especies durante umperiodo de extin9ao emmassa com 


base na varia9ao de caracteristicas que permitem a algumas especies, mas nao a outras, suportar graves altera96es 
ambientais, tais como as causadas pelo impaeto de um asteroide. 
sele9ao de especie. Graus difereneiados de especia9ao e/ouextin9ao entre diferentes linhagens evolutivas causados por 
intera96es entre caracteristicas emergentes no nivel especifico e o ambiente; contrario de efeito macroevolutivo. 
sele9ao de grupo. Hipotese de que a sele9ao algumas vezes atua preferivelmente emuma popula9ao de individuos e nao 
diretamente nos proprios individuos; proposta para explicar a evolu9ao de comportamentos individuais que nao 
beneficiam diretamente um individuo, mas podem favorecer uma associa9ao que inclui o individuo que realiza o 
comportamento. Analises criticas tern desacreditado amplamente hipoteses de sele9ao de grupo a favor de alternativas, 
tais como sele9ao de parentesco e altruismo reciproco. 

sele9ao de parentesco, Adendo da teoria genetica da sele9ao natural que explica comportamentos altruisticos, os quais, 
preferencialmente, beneficiam parentes proximos; contribui9ao genetica de um individuo para gera96es fiituras que e 
acentuada pela promo9ao da sobrevivencia dos parentes proximos pelo fato de sens genes compartilhados serem identicos 
por descendencia. 

sele9ao direcional, Processo seletivo que favorece um valor extremo de umcarater quantitativo em uma popula9ao, 
potencialmente capaz de causar mudan9a no valor medio populacional do carater. 
sele9ao disruptiva. Processo seletivo pelo qual o valor medio de umcarater quantitativo e desfavorecido nos sens valores 
extremos, causando potencialmente uma distribui9ao bimodal do carater emevolu9ao. 
sele9ao estabilizadora. Processo de sele9ao no qual o valor medio de umfenotipo quantitativo e favorecido emrela9ao a 
valores extremos de uma popula9ao, potencialmente estabilizando o valor medio. 
sele9ao natural. Reprodu9ao nao aleatoria de organismos variantes emuma popula9ao, a qual resulta na sobrevivencia 
daqueles mais bem adaptados ao seu meio e elimina9ao daqueles menos adaptados; leva a mudan9as evolutivas se a 
varia9ao for herdavel, acumulando as caracteristicas mais favoraveis na popula9ao e descartando aquelas menos 
favoraveis. 

sele9ao sexual. Propaga9ao diferencial entre organismos diferentes causada pelo maior sucesso de algumas formas durante o 
processo reprodutivo (sucesso de acasalamento e fertilidade). Uma caracteristica favorecida pela sele9ao sexual pode ser 
prejudicial a sobrevivencia e desfavorecida pela sele9ao natural, 
semelparidade, Uma historia de vida emque certos organismos de uma popula9ao normalmente se reproduzemuma so vez 
antes de morrerem, embora possam ser produzidos numerosos descendentes no momento da reprodu9ao; contrasta com 
iteroparidade. 

semipermeavel (do latim semi = metade + permeabilis = que permite a passagem atraves). Permeavel a pequenas 
particulas, tais como agua e certos ions inorganicos, mas nao a moleculas maiores. 
sensibiliza9ao. Tipo de aprendizado no qual um animal adquire uma resposta caracteristica a determinado estimulo; contrario 

de babitua9ao. 

sensUa (do \2Lt\msensus = sentido). Pequeno orgao sensorial, especialmente emartropodes. 
septo (do hdim septum = cerca). Parede entre duas cavidades. 

serosa (do neolatim, a partir do \at\m serum = soro), Amembrana embrionaria mais externa de aves e repteis; corion. 

Ainda, o revestimento peritoneal da cavidade corporea. 
seroso (do latim serum = soro), Aquoso, parecido com soro; aplicado a glandulas, tecidos, celulas, fluidos. 
serotonina (do iatim serum = soro), Amina fenolica que serve de neurotransmissor no sistema nervoso central; tambem 
ocorre no soro do sangue coagulado e emmuitos outros tecidos; 5 -hidroxitriptamina. 
sessil (do latim sessilis = baixo, auao). Preso na base; fixado a um lugar. 

sicou (do grego sykon = figo). Tipo de sistema de canais de certas esponjas. Algumas vezes denominado siconoide. 
sifao. Tubo que direciona o fluxo de agua. 

sifouogUfe (do grego siphon = tubo, caui9o, sifao +glyphe = eutalbe). Dobra ciliada da faringe das anemonas-do-mar. 
sifuuculo (do latim siphunculus = pequeuo tubo). Cordao de tecido que passa atraves da concha de um nautiloide, 
conectando todas as camaras como corpo do animal. 


silicoso (do latim silex = silica), Que contem silica. 

simbiose (do grego syn = com + bios = vida). O convivio de duas especies emuma rela9ao intima. Pelo menos uma das 

especies se beneficia; a outra especie pode beneficiar-se, nao ser afetada ou ser prejudicada (mutualismo, comensalismo e 
parasitismo, respectivamente). 

simetria bilateral primaria. Emgeral aplicado a um organismo radialmente simetrico, descendente de um ancestral bilateral e 
que se desenvolve a partir de uma larva bilateralmente simetrica. 
simetria birradial. Tipo de simetria radial na qual apenas dois pianos passampelo eixo oral-aboral, produzindo imagens 
especulares, porque uma estrutura e par. 

simetria pentamera (do grego pente = cinco + meros = parte). Simetria radial baseada em cinco partes ou multiplos destas. 
simetria radial. Condi^ao mofologica na qual as partes de um animal estao arranjadas concentricamente emtorno de umeixo 
oral-aboral, e qualquer piano imaginario que passe atraves desse eixo gera partes que sao imagens especulares das 
demais. 

simetria radial primaria. Em geral aplicada a um organismo radialmente simetrico que nao temum ancestral adulto ou larva 
bilaterais, emcontraste comum organismo secundariamente radial, 
simio (do latim = macaco). Relativo a macacos. 

simpatrico (do grego syn = com + patra = patria). Que tern a mesma distribui9ao geografica, ou distribui9ao geografica 
parcialmente superposta. Subst, simpatria. 

simplesiomorfia. Compartilhamento de caracteristicas ancestrais entre especies, nao indicando que essas especies constituem 
umgrupo monofiletico. 

sinapomorfia (do grego syn = junto com + apo = de + morphe = forma). Estado de carater derivado evolutivamente e 
compartilhado entre especies e que e utilizado para recuperar padroes de descendencia comum entre duas ou mais 
especies. 

sinapse (do grego synapsis = contato, uniao), ( 1 ) Eocal no qual umpotencial de a9ao passa entre processes neuronals, 
tipicamente desde o axonio de uma celula nervosa para o dendrito de outra celula nervosa. ( 2 ) Tempo durante o qual os 
pares de cromossomos homologos fleamjustapostos na primeira divisao mitotica. 
sinapsidos (do grego synapsis = contato, uniao). Grupo de amniotas que compreende os mamiferos e os repteis 
“mamaliformes” ancestrais, que apresentamumunico par de aberturas temporals no cranio, 
sincario (do grego syn = com + karyon = micleo), Nucleo do zigoto resultante da fusao dos pronucleos. 
sincicio (do grego syn = com + kytos = compartimento oco), Uma celula multinucleada. Adj., sincicial. 
sindrome (do grego syn = com + dramein = correr, transportar), Grupo de sintomas caracteristicos de determinada doen9a 
ou anormalidade. 

sindrome comportamental, Umconjunto contrastante de comportamentos correlacionados que reflete compatibilidade 
interindividual no comportamento em multiplas situa96es; por exemplo, o contraste entre larvas de mosca-das-lrutas que 
percorremlongas trajetorias para forragear versus outras que concentramsua alimenta9ao emuma pequena area, 
sindrome de Down, Sindrome congenita, que inclui retardo mental, causada pela presen9a de umcromossomo 21 extra nas 
celulas; tambem denominada trissomia 21. 

singamia (do grego syn = co\n + gamos = casamento), Eertiliza9ao de umgameta por outro gameta individual para formar 
um zigoto, como ocorre na maioria dos animals comreprodu9ao sexuada. 
sinistro (do Xatim sinister = esquerdo). Relativo ao lado esquerdo; nos gastropodes, a concha e sinistrogira se sua abertura 
situa-se a esquerda da columela, quando a espira esta voltada para cima, de frente para o observador. 
sinsacro (do grego syn = junto + sacro). Consiste nas ultimas vertebras toracicas, lombares, sacrais e primeiras caudais 
fusionadas a cintura pelvica das aves. 

sintese prebiotica. Slntese qulmica que ocorreu antes da emergencia da vida. 
sinus, seio (do latim s/nns = curva). Cavidade ou espa9o emumtecido ouno osso. 

siringe (do grego syrinx = gaita de pastor), Orgao vocal das aves, localizado na traqueia ounos bronquios. 

sistema actina-miosina. Mecanismo do movimento animal baseado na contra9ao e no relaxamento altemados das estruturas e 


induzido pelos movimentos das proteinas actina e miosina. 

sistema cinetico (do grego kinein = mover). Conjunto de todos os cinetossomos e cinetodesmos emuma fileira de cilios. 
sistema da linh a lateral, Orgao sensorial composto por neuromastos localizados emcanais e sulcos na cabe9a e nos lados do 
corpo de peixes e de alguns anftbios, os quais detectamvibra96es da agua. 
sistema fagocitario mononuclear. Celulas fagoeitarias estabeleeidas nos tecidos, especialmente no figado, linfonodos, bexiga 
e outros; tambem denominado sistema reticuloendotelial. 

sistema hemal (do grego haima = sangue), Sistema de pequenos vasos dos equinodermos; sua provavel fun9ao e a de 
distribui9ao de nutrientes a regioes espeeificas do corpo. 
sistema hidrovascular. Sistema composto por tubos e ductos fechados preenchidos por fluido caracteristico dos 

equinodermos; usado para mover tentaculos e pes ambulacrais, que servem, de modo variado, para adesao, manipula9ao 
do alimento, locomo9ao e respira9ao. Tambem denominado sistema ambulacrario. 
sistema hierarquico. Esquema que distribui os organismos emuma serie de taxons de abrangencia crescente, como ilustrado 
pela classifica9ao lineana. 

sistema lacunar. Sistema de redes de canais do sistema circulatorio preenchido por fluido emumacantocefalo. 
sistema porta (do \at\mporta = porta, portao), Estrutura circulatoria na qual uma rede de capilares venosos drena em outra 
rede de capilares tambem venosos; por exemplo, os sistemas porta-hepatico e porta-renal dos vertebrados. 
sistema reticuloendotelial (do latim reticulum = diminutivo de rede + do grego endon = dentro + thele = mama). Celulas 
fagoeitarias estabeleeidas nos tecidos, especialmente no figado, linfonodos, ba90 e outros; mais comumente denominado 
sistema fagocitario mononuclear. 

sistema traqueal (do latim trachia = gaita de foie). Rede de tubos de parede delgada que se ramificampor todo o corpo dos 
insetos terrestres; utilizado para respira9ao. 
sistematica. Ciencia da classifica9ao e reconstru9ao de filogenias. 

sistematica filogenetica. Ver cladistica. 

sistematiza9ao. Atividade que agrupa especies taxonomicas de forma a representar padroes de descendencia de linhagens 
com ancestral comum. Os taxons sao definidos por incluir o ancestral comum mais recente de um dado par de especies e 
todos os descendentes desse ancestral. Contrasta com classifica9ao, na qual os taxons sao definidos por incluir todos os 
organismos que apresentam uma caracteristica essencial. 
sistole (do grego systole = inntax). Contra9ao do cora9ao. 

sobreposi9ao de nicho, Compara9ao de duas especies que quantifica a propor9ao dos recursos utilizada por uma especie e 
que tambem e utilizada pela outra. 

sobrevivencia. Propor9ao de individuos de uma popula9ao ou coorte que persistem desde umponto de sua historia de vida (p. 

ex., 0 nascimento) ate outro ponto (p. ex., a maturidade sexual ouuma idade especifica). 
sociobiologia. Estudo etologico do comportamento social emhumanos ou outros animais. 

solenio (do grego sdlen = flauta). Canais atraves do cenenquima que conectamos polipos de uma colonia de octocorais (filo 
Cnidaria). 

solenocito (do grego sdlen = flauta + kytos = compartimento oco), Tipo especial de bulboflama, no qual o bulbo apresenta 
umflagelo, emvez de umtufo de flagelos. Ver celula-flama, protonefridio. 
solvente, Liquido no qual uma substancia esta dissolvida. 

soma (do grego soma = corpo), O conjunto completo de um organismo, exceto as celulas germinativas (germoplasma). 
somatico (do grego soma = corpo). Refere-se ao corpo, como, por exemplo, celulas somaticas em contraposi9ao a celulas 
germinativas. 

somatocele (do grego soma = corpo + koilos = oco), Compartimento celomatico posterior dos equinodermos; a somatocele 
esquerda origina o celoma oral, e a somatocele direita torna-se o celoma aboral. 
somatoplasma (do grego soma = corpo + plasma = alguma coisa formada), A materia viva que constitui a massa corporea, 
em contraposi9ao ao germoplasma, que compreende as celulas reprodutivas. O protoplasma das celulas corporeas. 
somito (do grego soma = corpo), Umdos blocos de mesoderma arranjados na forma de segmentos (metamericamente) em 


uma serie longitudinal, junto ao tubo neural do embriao; metamero. 
soro (do \2Lt\m serum = soro de leite, soro). Llquido que se separa do sangue apos coagula^ao; plasma sangulneo do qual o 
fibrinogenio foi removido. Tambemse refere a por9ao transparente de umfluido biologico separado de seus elementos 
parti eulados. 

submveo (do Xaiimsub = abaixo, sob + nivis = neve), Aplica-se a ambientes abaixo da neve, nos quais esta atua eomo um 
isolante contra uma temperatura atmosferica mais fria. 
substancia fundamental. Matriz na qual as fibras do tecido conjuntivo estao imersas. 

substrato. Substancia sobre a qual uma enzima atua; tambem, uma base ou funda^ao; a substancia ou base na qual um 
organismo cresce. 

T 

tagma (do grego tagma = arranjo, ordem, coluna). Uma das se^oes compostas do corpo de umartropode, resultante da fusao 
de dois oumais segmentos durante a embriogenese; por exemplo, cabe^a, torax e abdome. 
tagmose, Organiza^ao do corpo de artropodes emtagmas. 

taiga (do russo). Regiao ambiental caracterizada por amplas extensoes de terra cobertas por florestas de conlferas, invernos 
longos e rigorosos e veroes curtos; mais tlpica no Canada e na Siberia, 
talude continental. Area do fundo oceanico com declividade acentuada que se estende da margem externa da plataforma 
continental ate profundidades entre 3.000 e 4.000 m 

tampao. Qualquer substancia ou composto qulmico capaz de manter os nlveis de pH constantes, quando acidos ou bases sao 
adicionados a solu^ao. 

tantulo (do grego tantulus = tao pequeno). Larva de Tantulocarida (subfile Crustacea), 
tatil (do latim tactilis = que pode ser tocado, a partir de tangere = tocar). Relacionado com o tato. 
taxa de crescimento. Propor^ao pela qual uma popula9ao altera o numero de indivlduos emumdado perlodo por meio de 
reprodu9ao e, possivelmente, imigra9ao. 

taxa intrinseca de crescimento. Razao de crescimento exponencial de uma popula9ao; a diferen9a entre componentes 
independente de densidade, da razao entre nascimentos e mortes emuma popula9ao natural com distribui9ao estavel de 
idade. 

taxia (do grego taxis = arranjo), Movimento para orienta9ao de um organismo (geralmente) simples emresposta a um 
estimulo ambiental. 

taxon (do grego taxis = arranjo), Um grupo ou entidade taxonomica. 

taxonomia (do grego taxis = arranjo + nomos = lei). Estudo dos principios da classifica9ao cientifica; ordena9ao 
sistematica e nomenclatura dos organismos. 

taxonomia evolutiva. Um sistema de classifica9ao, formalizado por George Gaylord Simpson, que reune as especies em 
grupos lineanos superiores, representando uma hierarquia de zonas adaptativas distintas; tais taxons podemser 

monofileticos ou parafileticos, mas nao polifileticos. 

taxonomia fenetica (do grego phaneros = visivel, evidente). Refere-se ao uso de umcriterio de similaridade global para 
classificar organismos em taxons; op6e-se a classifica96es baseadas explicitamente na reconstru9ao da filogenia. 
teca (do grego theke = um estojo para alguma coisa, uma caixa). Um revestimento extemo protetor para um organismo ou 
umorgao. 

tecado (do grego theke = um estojo, caixa), Um organismo que apresenta uma teca. 

tecido (do ingles medieval tissu = tecido), Agregado de celulas, geralmente do mesmo tipo, organizado para efetuar uma 
fun9ao em comum 

tecido conjuntivo mutavel. Tecido de colageno mutavel dos equinodermos que solfe controle neuronal e pode se transformar 
da forma “liquida” para a “solida” muito rapidamente. 

tectonica de placas. Deslocamento geologico na posi9ao de placas rochosas da crosta terrestre emrela9ao as camadas 
subjacentes. Esse fenomeno explica a mudan9a nas posi96es dos continentes ao longo do tempo geologico, forma9ao de 
cadeias de montanhas e padroes de forma9ao de arquipelagos de ilhas vulcanicas. 


tegmen (do Xatimtegmen = uma cobertura). Epitelio externo de crinoides (filo Echinodermata). 

tegumento (do latim tegumentum, a partir de tegere = cobiir). Cobertura externa ou eamada que envolve. Revestimento 
externo de cestodeos e trematodeos. Tambemutilizado para a eobertura externa de outros animals (p. ex., artropodes e 
vertebrados). Sinonimo de pele nos vertebrados. 

tegumento ou integumento (do latim integumentum = cobertura), Lima eamada externa que envolve ou de eobertura. 
telencefalo (do grego telos = ^m + encephalon = cerebro), Vesieula mais anterior do encefalo; a subdivisao mais anterior 
do proseneefalo que origina o eerebro e estruturas assoeiadas. 

teleologia (do grego telos = fim + do latim logia = estudo de, a partir do grego logos = palavra). Visao filosofiea segundo 
a qual os eventos naturals sao diretamente objetivados e pre-ordenados, emoposi^ao a visao eientifiea do determinismo 
meeanico. 

teleosteos, Umelado de peixes eom nadadeiras raiadas e earaeterizado por apresentar uma nadadeira eaudal homoeerea. 
telocentrico (do grego telos = i\va + kentron = centro), Cromossomo eomo eentromero na extremidade. 
telolecito (do grego telos = fim + lekithos = vitelo). Ovo eujo vitelo esta eoneentrado em determinado polo, 
telson (do grego telson = extremidade), Proje^ao posterior do ultimo segmento corporal de muitos crustaceos. 
temnospdndilos (do grego temno = cortar + spondylos = vertebra), Um grande grupo de tetrapodes aneestrais que viveram 
desde o Carbonifero ate o Triassieo. 

tendao (do latim tendo = tendao), Eaixa fibrosa que coneeta um museulo a um osso ou outra estrutura movel. 
tendencia, Mudan^a direeional nas caraeteristicas oupadroes de diversidade tipieos emum grupo de organismos ao ser 
observada durante longos periodos do tempo evolutivo no registro fossil, 
tem'dias (do grego tainia = fita), Espessamentos espirais da cuticula que dao sustenta^ao as traqueias (filo Arthropoda). 
tentaculocisto (do latim tentaculum = sensor + kystis = bolsa, reservatorio), Orgao sensorial localizado na margem de 
medusas; ropalio. 

teoria, Uma hipotese eientifiea ouumeonjunto de hipoteses relaeionadas que ofereeem expliea^oes muito poderosas para uma 
ampla gama de fenomenos relaeionados e permite organizar a investiga^ao eientifiea de tais fenomenos. 
teoria cromossomica da beran^a, Teoria geral de sintese entre os resultados da genetiea mendeliana e da eitologia para 

propor que a heran9a e de natureza partieulada e que os fatores hereditarios loealizam-se nos eromossomos dos eueariotas. 
teoria evolutiva de transforma^ao, Qualquer hipotese evolutiva na qual mudan9as oeorrempor meio da reestrutura9ao 

individual de organismos durante sua ontogenese, eom a transmissao de tais altera96es fenotipieas aos deseendentes, eomo 
na teoria de Lamarek. Op6e-se as teorias evolutivas de varia9ao, eomo a da sele9ao natural, de Darwin, 
teoria evolutiva de varia9ao, Hipotese evolutiva, eomo a sele9ao natural de Darwin, na qual oeorrem mudan9as nas 
Ifequeneias de earaeteristieas genetieas alternativas atraves das gera96es de uma popula9ao, emvez de oeorrerempor 
modifiea96es hereditarias de earaeteristieas adquiridas por um organismo durante sua ontogenia. Op6e-se as teorias 
evolutivas de transforma9ao, eomo o lamarekismo. 

terapsidos (do grego theraps = um atendente), Grupo de amniotas extintos, que viveram do Permiano ao Triassieo, dos 
quais evoluiramos mamiferos; tradieionalmente, um grupo parafiletieo que pode ser transformado em monofiletieo ao se 
ineluiremos mamiferos. 

tergo, tergito (do \2Lt\mtergum = dorso, costas). Parte dorsal de um segmento corporal de artropodes. 
termina9ao 3 \ Atermina9ao de uma moleeula de aeido nucleieo que eonsiste emum grupo hidroxila ligado ao earbono 3 ' do 
a9ucar terminal. A sintese de aeidos nueleicos eonsiste na adi9ao de nucleotidios a essa termina9ao da moleeula. (A 
termina9ao oposta e a termina9ao 5 '.) 

termina9ao 5 ^ Termina9ao de uma moleeula de aeido nueleieo que eonsiste emumfosfato ligado ao earbono 5 ' de uma 
termina9ao a9ucar (a termina9ao oposta e a 3 '). 

termoclina (do grego therme = calor + klinein = mudar bruscamente a dire9ao), Camada de agua que separa uma eamada 
mais leve e mais quente de agua de uma camada mais pesada e mais Ifia emumlago ouno mar; umestrato commudan9a 
abrupta na temperatura da agua. 

territorio (do \at\mterritorium, a partir de terra = terra). Area restrita tomada por um animal oupar de animals, em geral 


para reprodu9ao, e protegida contra outros individuos da mesma especie. 
testa ou carapa^a (do latim testa = concha). Concha on revestimento externo endurecido. 
testaceo, Condi^ao que indica a presen9a de uma testa. 

teto (do latimtectwffi = teto), Estrutura cm forma de teto, por exemplo, a parte dorsal do capltulo de acaros e carrapatos. 
tetrade (do grego tetras = quatro). Par de cromossomos homologos replicados (duas cromatides emcada, quatro no total) 
alinhados fisicamente e mantidos juntos em sinapse na profase I da meiose; umbivalente. 
tetrapodes (do grego tetras = quatro + pous,podos = pe). Vertebrados com quatro membros locomotores; o grupo inclui 
anfibios, repteis nao aves, aves e mamlferos, incluindo as especies que perderam os apendices locomotores, como as 
cecllias e as serpentes. 

tiflossole (do grego typhlos = cego + solen = canal, gaita), Dobramento longitudinal que se projeta no interior do intestino 
de certos invertebrados, como a minhoca. 

tipo sangmneo, Caracterlstica do sangue de seres humanos, geneticamente determinada, devido a antlgenos especlficos 
presentes na membrana dos eritrocitos, que causam aglutina9ao quando grupos incompatlveis sao misturados; os tipos 
sangulneos sao designados A, B, O, AB, Rh-positivo, Rh-negativo, dentre outros. 
tipologia (do latim typus = imagem), Classifica9ao de organismos por meio da qual os membros de um taxon sao 

reconhecidos por compartilhar propriedades intrlnsecas, essenciais; as varia96es entre os organismos sao consideradas 
desinteressantes e sem importancia. 

titulo (do frances titrer = titula9ao). Concentra9ao de uma substancia emuma solu9ao por meio do metodo de titula9ao. 
toracico (do latim thorax = peito), Relacionado com o torax ou peito. 

tor9ao (do latim torquere = torcer), Fenomeno de tor9ao que ocorre durante o desenvolvimento de gastropodes e que altera a 
posi9ao dos orgaos viscerais e paliais em 180 °. 

tornaria (do latim tornare = virar, mudar). Larva livre-natante de enteropneustos que gira enquanto nada; assemelha-se 
levemente a larva bipinaria de equinodermos. 

toxicisto (do grego toxikon = veneno + kystis = bexiga). Estruturas encontradas em protozoarios ciliados predadores, as 
quais, quando estimuladas, liberamum veneno para subjugar a presa. 
tradu9ao (do latim, uma transferencia). Processo pelo qual a informa9ao genetica presente em um RNA mensageiro e usada 
para direcionar a ordemde aminoacidos especlficos durante a sintese de proteinas. 
transcri9ao. Forma9ao do RNA mensageiro a partir do codigo do DNA. 

transloca9ao. Transfereneia do material cromossomico de um cromossomo para um outro cromossomo, nao homologo, 
Ifequentemente de maneira reciproca. 

transportador. Molecula proteica transmembrana de transporte presente na membrana plasmatica e que permite que ions e/ou 
moleculas que seriam impermeaveis sejamtransportados atraves da membrana, processo esse denominado transporte 
mediado por um transportador. 

transporte ativo, Transporte mediado em que uma proteina transmembrana transporta uma molecula atraves de uma membrana 
celular contra um gradiente de coneentra9ao; requer gasto de energia. Contrasta com difusao facilitada. 
transporte facilitado, Ver difusao facilitada. 

transporte mediado. Transporte de uma substancia atraves da membrana celular assistido por um carregador molecular 
proteico situado na membrana. 

traqueia (do latim medieval trachea = gaita de foie). Tubo revestido por cartilagemutilizado para conduzir ar entre a 
faringe e os pulmoes dos tetrapodes. Tambem designa os ductos aereos dos insetos. 
traqueola (do latim trachia = gaita de foie). Ramifica9ao fina do sistema traqueal, preenchida com fiuido, mas nao trocada 
durante a ecdise. 

traquilina (do grego trachys = bruto + linum = cordao). Termo descritivo para um ciclo de vida nao usual de hidrozoarios 
(filo Cnidaria) no qual uma larva se metamorfoseia diretamente emumestagio de medusa sema presen9a de umestagio 
intermediario de polipo. 

trematodeo. Membro das classes Trematoda ou Monogenea. Tambem, alguns dos peixes achatados. 


triblastico (do grego triploos = triple + blastos = germe). Refere-se aos animais nos quais o embriao contemtres folhetos 
germinativos primarios - ectoderma, mesoderma e endoderma. 
tricocisto (do grego thrix = pelo + kystis = bexiga). Organela protratil saculiforme localizada no ectoplasma de ciliados, e 
que se descarrega, como uma arma de defesa, na forma de umfilamento longo. 
trigliceridio (do grego tria = tres +glykys = doce + ide = sufixo que denota um composto). Triester de glicerol comum, 
dois outres tipos de acidos graxos. 

trimero (do grego treis = tres + meros = parte). Corpo dividido emtres regioes principals, como ocorre nos lofoforados e 
emalguns deuterostomios. 

tripartite. Ver trimero. 

triquinose. Doen9a causada pela infec^ao como nematodeo Trichinella spiralis. 

trissomia. Constitui^ao cromossomica de umorganismo que deveria ser diploide e no qual umunico cromossomo adicional 
esta presente (numero cromossomico = 2 n+ 1 ). 

trissomia 21 . Ver sindrome de Down. 

trocofora (do grego trochos = roda + pherein = possuir). Larva ciliada marinha livre-natante caracteristica da maioria dos 
moluscos e certos ectoproctos, braquiopodes e vermes marinhos; um corpo ovoide oupiriforme comumcirculo pre-oral 
de cilios e, as vezes, umcirculo secundario p6s-oral. 

trofalaxis ou trofalaxia (do grego trophe = aUmento + allaxis = escambo, permuta). Troca de alimento que ocorre entre 
jovens e adultos, especialmente emcertos insetos socials, 
trofico (do grego trophe = alimento). Relacionado coma alimenta^ao e nutri9ao. 

trofoblasto (do grego trephein = nutrir -i- blastos = germe). Camada mais externa do ectoderma, nutritiva, da vesicula 
blastodermica; emmamiferos, faz parte do corion e liga-se a parede uterina. 
trofos (do grego trophos = aquele que alimenta). Estruturas em forma de mandibula localizadas no mastax de rotiferos. 
trofossomo (do grego trophe = alimento + soma = corpo). Orgao de pogonoforos ou siboglinideos, derivado do intestino, 
que contembacterias mutualisticas. 

trofozoito (do grego trophe = alimento + zdon = animal). Estagio adulto do ciclo de vida de um eucariota unicelular que 
absorve alimento ativamente. 

trombina. Enzima que catalisa a transforma9ao do fibrinogenio emfibrina durante o processo de coagula9ao do sangue. Seu 
precursor e a protrombina. 

tropico (do grego trope = virar-se emdire9ao a). Relacionado com os tropicos (tropical); em endocrinologia, umhormonio 
que influencia a a9ao de outro hormonio ou glandula endocrina. 
tropormosina (do grego tropos = volta -i- mys = musculo). Proteina de peso molecular baixo que se liga a actina e que 
envolve os filamentos de actina de musculos estriados. Atua emconjunto coma troponina para regular a contra9ao 
muscular. 

troponina. Complexo de proteinas globulares, que se ligam a actina, e posicionado em intervalos ao longo do filamento de 
actina de musculos esqueleticos; atua como um comutador dependente de calcio durante a contra9ao muscular, 
tuberculo (do latim tuberculum = pequena corcova). Pequena protuberancia, botao ou intumescencia. 
tubulina (do \2Lt\mtubulus = pequeno tubo + ina = pertencente a). Proteina globular, que, emgeral, ocorre como dimeros, 
formando o cilindro oco dos microtubulos. 

tubulos de Cuvier (Cuvier, especialista frances em anatomia comparada de vertebrados do seculo 19 ). Orgaos internos 
alongados, pegajosos, Ifequentemente toxicos, de holoturoides, expelidos para enlear predadores potenciais; podemse 
regenerar. 

tubulos de Malpigbi (de Marcello Malpigbi, anatomista itaUano, 1628 - 1694 ). Tubulos comfundo cego que se abremno 
intestino da grande maioria dos insetos e de alguns miriapodes e aracnideos; funcionam primariamente como orgaos 
excretores. 

tubulos seminiferos (do latim semen = semen -i- ferre = carregar). Tubos dos testiculos nos quais os espermatozoides se 


desenvolvem e por meio dos quais saem dos testiculos para se tornarem um componente do semen, 
tundra (do russo, a partir do lapao tundar = colina). Zona ambiental terrestre, loealizada entre a taiga e as regioes polares; 
caraeterizada pela ausencia de arvores, por uma curta esta9ao de crescimento e por solos predominantemente congelados 
durante a maior parte do ano. 

tunica (do latim tunica = tunica, casaco), Cobertura do eorpo formada por tunicina, isomero da celulose, dos tunieados e 
seeretada pela parede do eorpo subjacente. 

u 

lilcera (do latim ulcus = lilcera). Abseesso que se abre na pele ou emuma superfieie mueosa. 
umbilical (do latim umbilicus = umbigo), Refere-se ao umbigo ou eordao umbilical. 

umbo (do latim umbo = protuberancia de um escudo). Uma das proemineneias nos dois lados da regiao da eharneira da 
concha de moluscos bivalves. Ainda, o “bico” da concha de braquiopodes. 
ungulado (do latim ungula = casco). Com casco. Nome que se refere a qualquer mamifero com cascos. 
uniformitarianismo. Suposi96es metodologicas que assumem que as leis da quimica e da fisica mantiveram-se constantes ao 
longo da historia da Terra, e que os eventos do passado geologico ocorrerampor processos que podemser observados 
atualmente. 

unirreme (do latim unus = um + ramus = ramo). Adjetivo que denota umapendice nao ramificado (no filo Arthropoda). 
unitario. Descreve a estrutura de uma popula9ao na qual a reprodu9ao e estritamente sexuada e cada organismo e 
geneticamente distinto dos demais. 

ureter (do grego oueter = ureter). Ducto que leva a urina dos rins metanefricos ate a bexiga urinaria ou a cloaca, 
uretra (do grego ourethra = uretra). Tubo que liga a bexiga urinaria ao meio externo nos dois sexos. 
uropode (do grego oura = rabo + pous,podos = pe). Apendice mais posterior de muitos crustaceos. 
urostilo. Uma estrutura alongada que compreende as vertebras fundidas da regiao posterior da coluna vertebral de anuros; 
homologo as vertebras caudais dos outros tetrapodes. 

utriculo (do latim utriculus = pequena bolsa). Parte da orelha interna que contemos receptores para o equilibrio dinamico 
do eorpo; os canais semicirculares partem do utriculo e retornam a ele. 

V 

vacuolo (do latim vacuus = vazio + sufixo diminutivo). Espa9o celular limitado por membrana e preenchido por fluido. 
vacuolo contratil. Vacuolo preenchido por fluido claro dos protozoarios e alguns metazoarios inferiores. Absorve e elimina 
agua da celula ciclicamente, para manter a osmorregula9ao e excretar alguns materials, 
vacuolo digestivo. Organela digestiva da celula. 

valva (do latim valva = folha de uma porta dupla). Uma das duas valvas de ummolusco bivalve/braquiopode tipico. 
valvula (do latim valva = folha de uma porta dupla). As valvulas permitem a passagem de sangue ou linfa em um unico 
sentido nos sistemas cardiovascular e linfatico. 

valvula espiral. Fina superflcie dentro do cone arterioso do cora9ao dos anflbios que direciona o sangue oxigenado em 

dire9ao aos pulmoes e o sangue desoxigenado para os demais orgaos do eorpo. Tambemse refere a uma estrutura presente 
no intestino dos Chondrichthyes, que aumenta a superflcie de absor9ao de alimento. 
varia9ao (do latim varius = variavel). Diferen9as entre individuos de um grupo ou de uma especie que nao podem ser 
referidas a idade, sexo ou posi9ao no ciclo de vida. 

veias (do latim vena = uma veia). Vasos sanguineos que transportam sangue ate o cora9ao; em insetos, Anas extensoes do 
sistema traqueal que dao suporte as asas. 

velario (do latim velum = veu, cobertura). Extensao laminar da margemda subumbrela de cubozoarios (fllo Cnidaria). 
veliger (do latim velum = veu, cobertura). Forma larval de certos moluscos; desenvolve-se a partir da trocofora e apresenta 
os primordios do pe, do manto e da concha, 
ventral (do latim venter = ventre). Situado na superflcie ventral ou abdominal. 

ventriculo. Uma camara do cora9ao dos vertebrados que recebe o sangue de umatrio (uma camara cardiaca separada) e 


bombeia o sangue do cora^ao. 

venula (do latim venula = diminutivo de vena = veia), Pequeno vaso que conduz o sangue dos capilares ate as veias; 
pequenas veias da asa dos insetos. 

vermiforme (do latim vermis = verme + forma = forma), Adjetivo que desereve qualquer animal semelhante a verme; um 
adulto (nematogeno) de rombozoario (filo Mesozoa). 
vesicula germinativa. Nome antigo que se dava ao nucleo de umoocito primario. 

vesicular (do latim vesicula = uma pequena bexiga, bolha). Termo descritivo para a aparencia granular do nucleo de varies 
eucariotas unicelulares devido a forma^ao de grumos de cromatina; indica tambem o que e composto por varias cavidades 
em forma de vesiculas; refere-se tambem ao que se assemelha a uma bexiga. 
vesiculas de Poli (de G, S, Poli, naturalista italiano). Vesiculas que se abremno canal circular na maior parte dos asteroides 
e holoturoides. 

vestigio (do latim vestigium = pegada), Orgao rudimentar que pode ter sido bem desenvolvido em algum ancestral ou no 
embriao. 

vetor (do latim vector = que possui, que carrega, a partir de vehere, vectum = portar). Qualquer agente que porte e 
transmita microrganismos patogenicos de umhospedeiro a outro. Ainda, embiologia molecular, um agente, como um 
bacteriofago ouplasmidio, que porte DNArecombinante. 

veu (do latim velum = veu, cobertura). Membrana na superficie subumbrelar de medusas da classe Hydrozoa. Ainda, um 
orgao natatorio ciliado da larva veliger. 

via alternativa. Resposta imunologica inata ativada pela intera^ao de proteinas do complemento compolissacaridios na parte 
externa de ummicrorganismo invasor; contrasta coma via classica, que e ativada pela uniao de anticorpos. 
vibrissa (do latim vibrissa = pelo do ducto nasal). Pelos duros que ocorremnos ductos nasals ou em qualquer outra parte da 
face de muitos mamiferos e que servem como orgaos tateis; “bigodes dos gatos”. 
vicariancia (do latim vicarius = um substituto). Separa^ao geografica de popula^oes, sobretudo aquela imposta por 
descontinuidades do ambiente ftsico que Ifagmentaram as popula96es antes geograficamente continuas. 
vida Uvre. Organismo nao intimamente associado a umhospedeiro. 

vilo (do latim villus = tufo de pelos), Pequeno processo digitiforme que ocorre na parede do intestino delgado e que aumenta 
a superficie para absor^ao dos nutrientes digeridos. Ainda, umdos processos vasculares ramificados que ocorremna 
por^ao embrionaria da placenta. 

vilosidades corionicas (do latim villi, plural de villus = felpudo, tufo de pelos + do grego chorion = pele), Proje96es 
digitiformes que contemvasos sanguineos e situadas na superficie externa da membrana corionica dos vertebrados. 
virus (do latim virus = liquido pegajoso, veneno). Particula acelular submicroscopica composta por um centro 
nucleoproteico e uma parede proteica; parasito; desenvolve-se e reproduz-se apenas emuma celula hospedeira. 
viscera (do latim, plural de viscus = orgao interno), Orgao interno da cavidade corporea. 
visceral, Relativo as visceras. 

vitaUsmo (do latim vita = vida). Ponto de vista, ja desacreditado, de que os processos naturals sao controlados por for9as 
sobrenaturais e nao podemser explicados unicamente pelas leis da ftsica e da quimica, nempor processos mecanicos. 
vitamina (do latim vita = vida + amina = em rela9ao a composi9ao quimica que era antes atribuida ao composto). 

Substancia organica necessaria em pequenas doses para o funcionamento normal do metabolismo; deve ser complementada 
na dieta ou pela flora intestinal, uma vez que o organismo nao pode sintetiza-la. Uma exce9ao e a vitamina D3, a qual e 
manufaturada na pele, na presen9a de luz solar. 

vitelario (do latim vitellus = gema do ovo). Estrutura observada em varios platelmintos e que produz celulas vitelinas, as 
quais produzem material para a casca do ovo e nutrientes para 0 embriao. 
viviparidade (do latim vivus = vivo + parere = dar a luz), Reprodu9ao por meio da qual os ovos desenvolvem-se no interior 
do corpo da femea, a qual fornece auxilio nutricional, como ocorre nos mamiferos euterios, em muitos repteis nao aves e 
emalguns peixes; a prole nasce no estagio juvenil. Adj., viviparo. 
voo nupcial. \bo de acasalamento dos insetos, especialmente aquele da rainha com 0 macho ou os machos. 


X 

xantoforo (do grego xanthos = amarelo + pherein = portar). Cromatoforo que contempigmento amarelo. 

xenotransplante. Transplante de tecido de uma especie diferente da do receptor. 

z 

zigoto (do grego zygotos = unido), Acelula-ovo fertilizada. 

zoecio (do grego zdon = a ni mal + oikos = casa). Bainha cuticular ou concha dos Ectoprocta. 

zona adaptativa. Rea^ao caracteristica e rela^ao mutua entre ambiente e organismo (“estilo de vida”), demonstradas por um 
grupo de organismos evolutivamente relacionados. 

zona entre mares. Por^ao da plataforma continental oceanica que flea exposta durante as mares baixas e submersa em mares 
altas. 

zona germinativa. Local do corpo de uma tenia, imediatamente apos o escolex, onde sao produzidas novas proglotides. 

zooflagelados. Membros do grupo previamente denominado Zoomastigophorea, os flagelados-“animais” (previamente 
pertencentes ao filo Sarcomastigophora). 

zooide (do grego zdon = animal). Individuo de uma colonia de animais, como ocorre nos cnidarios e ectoproctos coloniais. 

zooxantela (do grego zdon = animal + jcawt/ios = amarelo). Minuscula alga dinoflagelada que vive nos tecidos de muitos 
grupos de invertebrados marinhos. 
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